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1 ELMÉLETI HÁTTÉR 
1.1 Szexuális szelekció elmélete 
A források limitáltsága miatt a rátermettség két komponense (túlélés és szaporodás) 
között negatív kapcsolat (trade-off) áll fenn. Az egyed rátermettsége növelhető az utódszám 
növelésével (Mitchell és mtsai 2018), vagy az utódgondozásba fektetett többletenergiával 
(Recknagel és Elmer 2019), tehát összeségében a szaporodási siker növelésével. Így viszont 
kevesebb energia fordítható az egyed szomatikus jellegeinek fejlesztésébe, ami a túlélés 
csökkenésével járhat. A rátermettség szintén növelhető az ivari jelzések kialakításába és/vagy 
fenntartásába fektetett energia fokozásával is, ami szintén a szaporodási komponens 
maximalizálásán keresztül hat. Az állatvilágban sok olyan faj ismert, ahol az egyik vagy akár 
mindkét ivar képviselője feltűnő bélyegekkel rendelkezik. Az ivari dimorfizmus, illetve 
dikromatizmus kialakulását sok kutató a szexuális szelekció elméletével magyarázza, ami 
Charles Darwin munkájában jelenik meg először (Darwin 1871). Darwin elmélete szerint, ha 
az egy fajhoz tartozó nőstények és hímek különböznek bizonyos tulajdonságokban azáltal, 
hogy az egyik ivar képviselőin feltűnő jelzéseket viselnek, akkor ez a különbözőség az ivari 
kiválasztódás eredménye. A természetes szelekció folyamataihoz hasonlóan itt is egy 
(korlátozottan elérhető) közös forrásért zajlik a versengés, nevezetesen a szaporodási 
partnerért. Ez a folyamat olyan bélyegek kialakulásához vezethet, amelyek előnyösen 
befolyásolják a viselő egyed szaporodási sikerét. A sikeres egyedek így nem túlélésük, hanem 
a szaporodási sikerük maximalizálásán keresztül növelhetik rátermettségüket (Andersson 
1994). Ezeket a bélyegeket ivari jelzéseknek (szexuális szignáloknak) nevezzük, amelyek 
feltűnőségük, költséges előállításuk, fenntartásuk és egyéb tulajdonságaik révén csökkenthetik 
viselőjük túlélési esélyeit, viszont szaporodási sikerüket növelik (Emlen és Oring 1977). 
Az ivari kiválasztódásnak két fő formája különböztethető meg. Az egyik az azonos 
ivaron belüli (intraszexuális), a másik pedig az ivarok közötti (interszexuális) szelekció. Az 
intraszexuális szelekció során azonos ivarú állatok (általában hímek) versengenek egymással 
a szaporodási lehetőség megszerzéséért. Ezzel szemben az interszexuális kiválasztódás során 
a választott ivar küzd a választó ivar figyelméért és ezen keresztül a párzási lehetőségért 
(Andersson 1994). A ivaron belüli és az ivarok közötti szelekciónak is két fő típusát, a pre- és 
posztkopulációs folyamatokat különböztethetjük meg, azaz a párzás előtti és utáni szelekciót 
(Andersson 1994), melyek célja az egyed saját szaporodási sikerének a növelése a versengő 
fajtársak kizárásával. Ivaron belüli prekopulációs folyamat például a hímek párzás előtt vívott 
küzdelme (Names és mtsai 2019), míg posztkopulációs folyamat a spermiumversengés 
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(Parker és Pizzari 2010) vagy a nőstények párzás utáni őrzése (Ryberg és mtsai 2019). Ivarok 
közötti prekopulációs versengésnek tekinthetjük a nőstényválaszt (Bajer és mtsai 2010) és a 
ritkább hímválaszt is (Belliure és mtsai 2018), míg posztkopulációs versengés a korábbi, jobb 
minőségű hímmel történő újrapárosodás (Friesen és mtsai 2014), vagy a szaporodási dugó 
alkalmazása (Friesen és mtsai 2014). Az utóbbi folyamatokat rejtett hölgyválasznak 
nevezzünk (Calsbeek és Sinervo 2004). 
 
1.1.1 Ivari jelzések evolúciójának elméletei 
A párválasztás és a szexuális jelzések evolúciójának több különböző és egymást 
kiegészítő elmélete is van. A legkorábbi elmélet az elfutó szelekció (runaway selection) 
(Fisher 1930), melynek fő problematikája, hogy a hím bélyegek ugyan kapcsoltan öröklődnek 
a nőstények preferenciájával, de a hordozó egyedek minőségi tulajdonságaival nem mutatnak 
kapcsolatot. Ez alapján az feltételezhető, hogy elegendően sok generáció után a populáció 
minden egyede a legintenzívebb jelzéssel rendelkezne, így viszont a populáció 
homogenizálódna. A variancia ilyen mértékű csökkenése a szelekció megszűnését jelentené. 
Ezt a problémát megoldandó jelentek meg további elméletek, amelyek szerint a feltűnő ivari 
jelzések az egyedi minőség jelzésére szolgálnak, ami képes fenntartani a nőstények 
preferenciáját. A Trivers (1972) nevéhez fűződő jó gén (good gene) hipotézis szerint az ivari 
jelzés intenzitása és a viselő egyed genetikai minősége között pozitív összefüggés van, azaz a 
díszesebb egyedek egyben jobb géneket is hordoznak, így jobban képesek rátermettségüket is 
növelni. Ha a nőstények ilyen tulajdonságú hímekkel párosodnak, akkor genetikailag jó 
minőségű utódokat képesek létrehozni, amellyel nemcsak az utód, de közvetve saját 
szaporodási sikerüket is növelik (Trivers 1972, Andersson 1982). Ez a hipotézis megoldja az 
elfutó szelekció fő problémáját, ugyanis a jelzés információtartalma miatt a nőstény 
választása hatékonyabb, képes megállapítani, hogy milyen minőségű apával hozza létre az 
utódait. Az intenzív jelzések kialakítására csak a jobb genetikai minőségű egyedek képesek 
(Iwasa és mtsai 1991), viszont ebben az esetben is egy adott jelzés preferenciája a variancia 
csökkenését eredményezné. A jó gén elméletet kiegészítve Zahavi (1975) hátrány-elve 
(handicap principle) szerint az őszinte jelzések feltétele, hogy előállításuk és/vagy 
fenntartásuk költséges legyen, így ezt csak a jobb kondícióval rendelkező egyedek engedhetik 
meg maguknak. Rosszabb kondícióban lévő egyedek számára a költséges jelzések nagyobb 
teherrel járnak. Ebben az esetben a jelzések költsége biztosítja a szexuális szignálok 
őszinteségét (Zahavi 1977). Ennek eredményeképpen az egyedek minősége közötti különbség 
az ivari jelzések intenzitásának különbözőségében nyilvánul meg, így biztosítva a szelekció 
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fennmaradásához szükséges varianciát. Az ivari jelzések őszinteségét biztosító költségek 
kötődhetnek a parazitafertőzés intenzitásához is. Azok az egyedek, amelyek nagyobb fokú 
rezisztenciával rendelkeznek, a fertőzés költsége relatíve kisebb megterhelést jelent, így több 
energiájuk marad ivari jelzéseik kialakítására és/vagy fenntartására. A parazita-mediált 
szexuális szelekció elmélete (Hamilton–Zuk hipotézis) szerint, a rezisztencia mértékétől 
függően a parazitafertőzés intenzitása meghatározhatja az ivari jelzések intenzitását, és a 
nőstények ezen őszinte jelzések alapján választanak szaporodó partnert. A választó fél ebben 
az esetben közvetett haszonra tesz szert az utódokba örökített rezisztenciagének által 
(Hamilton és Zuk 1982). 
 
1.1.2 Ivari jelzések típusai 
Számos olyan tulajdonság ismert, amely információt hordoz a viselője egyedi 
minőségéről. Az ivari jelzéseket három fő csoportba oszthatjuk. Sok fajnál leírták a kémiai 
jelzések (i) használatát, amelyek többek között információt nyújthatnak a hímek 
dominanciájáról (Ibáñez és mtsai 2017), vagy egészségéről (López és mtsai 2006). A minőség 
jelzésére gyakran használt módszer az akusztikus jelzések (ii), hangok használata, melyek 
főleg rovarok (Bentsen és mtsai 2006), madarak (Aubin és mtsai 2004) és farkatlan kétéltűek 
(Pérez-Granados és mtsai 2019) körében elterjedt jelzésrendszer. A vizuális jelzéseken (iii) 
belül megkülönböztetjük a morfológiai (Lailvaux és mtsai 2015) és a színezeti szignálokat 
(Grether és mtsai 2004), illetve vizuális jelzésnek tekinthetők egyes viselkedésformák 
(Steffen és Guyer 2014) is, amelyek célja a választó fél figyelmének és a szaporodás 
lehetőségének elnyerése. 
 
1.1.3 Színezeti jelzések hüllőknél 
Az állatvilágban elterjedt színezeti jelzéseknek, létrehozásuk tekintetében, két fő típusát, 
a pigment dominálta (Eraud és mtsai 2007, del Cerro és mtsai 2010, Steffen és mtsai 2010) és 
a strukturális színezetet (Keyser és Hill 2000, Grether és mtsai 2004, Bajer és mtsai 2010, 
2011, Names és mtsai 2019) különböztethetik meg. Az előbbi esetében a színezet intenzitását 
főként az összetett kémiai molekulák, az ún. pigmentmolekulák koncentrációja határozza 
meg, míg a strukturális színezet kialakításáért alapvetően a különböző fénytörő rétegekről 
visszaverődő hullámhosszok interferenciája a felelős. Ezek alapján a vörös, a fekete, a barna 
és a sárga színezeteket pigment alapú/dominálta színezetnek, míg a kéket és az ultraibolyát 
(UV) strukturális színezeteknek nevezik (Grether és mtsai 2004). 
Hüllők esetében számos fajnál megfigyelhetünk pigment alapú/dominálta és strukturális 
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színezeti bélyegeket. A pigment dominálta színezet kialakításáért alapvetően felelős 
pigmenttartalmú sejtek (kromatofórok) a hüllők bőrében három rétegben helyezkednek el. 
A hüllők színezetét a bőrük kromatofór rétegében elhelyezkedő pigmentek 
fényelnyelése és a különböző szerkezeti elemekről visszaverődő fényhullámok interferenciája 
együttesen hozza létre (Grether és mtsai 2004). A kromatofór réteg legkülső sejtrétegben a 
xantofórok és eritrofórok találhatóak, melyek karotinoid (karotin és xantofill) és pteridin 
pigmenteket tartalmaznak. Ezek a pigmentek a rövid hullámhossz tartományban képesek 
elnyelni a fényt, míg a sárga-vörös tartományban nem vagy alig nyelnek el. Ezen réteg alatt 
találhatók a színtelen guanin kristályokat tartalmazó iridofórok. A beérkező fény ezeken a 
sejteken és a bennük található kristályokon szétszóródik, illetve visszaverődik. A legalsó 
réteget a felsőbb rétegeken átjutó fény elnyeléséért felelős melanofórák alkotják, amelyek 
fekete eumelanin pigmentet tartalmaznak és a barna-fekete színezet kialakításáért felelősek. 
Összességében a bőr színezetét az ezen rétegekről visszaverődő fényhullámok interferenciája, 
illetve a bőr egyéb struktúrái (kollagén, fascia) hozzák létre (Grether és mtsai 2004, Olsson és 
mtsai 2013). Hüllők körében sok fajnál találhatunk vörös és/vagy sárga színezetet, melyet a 
xantofórokban található karotinoid és/vagy pteridin által nem elnyelt, majd rajtuk keresztül 
visszavert fény járul hozzá. A pteridin inkább a narancs és piros, míg a karotinoid jellemzően 
a sárga és vörös szín (Fitze és mtsai 2009, Steffen és mtsai 2010) kialakításáért felelős. 
Hüllőknél még jellemzően megfigyelhető színezet az élénk kék és/vagy az UV-színezet. Ezek 
esetében a fény szóródását az iridofórokban található kristályok (guanin, hipoxantin, húgysav) 
és egyéb struktúrák (kromatofór réteg alatti fényvisszaverő kötőszövet) teszik lehetővé. A 
strukturális színezet kialakításában a bőrsejtekben található pigmentmolekuláknak is fontos 
szerepe van, mivel az inkoherensen szórt fény elnyelésével telítettebb strukturális színezetet 
hoznak létre (Macedonia és mtsai 2000, Olsson és mtsai 2013). A kromatofór réteg térbeli 
felépítése egy egyeden belül akár testtájanként is változhat, mint például a Plestiodon 
latiscutatus szkinkfaj esetében, ahol a kromatofór réteg színezeti folttól függően ötféle módon 
épülhet fel (Kuriyama és mtsai 2006). Összességében a kromatofór réteg három sejtrétege és 
ezek térbeli változatossága együtt egy rendkívül összetett, többkomponensű jelrendszert alkot 
(Grether és mtsai 2004). Természetesen egy színezeti jellemző nem tekinthető jelzésnek, ha 
azt a fogadó fél nem képes érzékelni. Több tanulmány is kimutatta, hogy a nappali gyíkok 
retinájának felépítése lehetővé teszi, az igen széles hullámhossztartományon belüli (300–700 
nm) érzékelést, ami magában foglalja az emberi szem számára láthatatlan ultraibolya 
tartományt (320–400 nm) is (Fleishman és mtsai 2011, Pérez i de Lanuza és Font 2014). 
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1.1.4 A színezet szerepe a hüllők szexuális szelekciós folyamatai során 
A pigment alapú és a strukturális színezet is fontos ivari jelzésként funkcionálhat hüllők 
körében az intra- és interszexuális szelekció során. A galléros gyíkok (Chlamydosaurus 
kingii) esetében leírták, hogy az egyedek kifeszíthető nyakbőrén található pigment alapú 
vörös vagy narancssárga foltok intenzitása pozitív kapcsolatban áll a hím-hím versengésben 
mutatott sikereséggel (Hamilton és mtsai 2013). Baird és munkatársainak (1997) vizsgálata 
kimutatta a színezet alapú nősténypreferenciát a galléros díszleguán (Crotaphytus collaris) 
esetében, illetve Smith és Zucker (1997) bizonyította, hogy az Urosaurus ornatus hímek torok 
színezete a harcképesség és a dominancia jelzője. A hím-hím versengések során a zöld torkú 
egyedek sikeresebbek, mint a narancssárga torokkal rendelkezők. 
A strukturális színezet ivari szelekcióban betöltött szerepét gyíkoknál már többször 
sikerült leírni (Stapley és Whiting 2006, Swierk és mtsai 2012), illetve a hazai zöld gyík 
(Lacerta viridis) esetében is kísérletesen alátámasztott, hogy a hímek UV-tartományban is 
reflektáló torokfoltja fontos szerepet játszik a hím-hím versengés és a hölgyválasz során is 
(Bajer és mtsai 2010, 2011). Továbbá, Ctenophorus ornatus nőstények torokfoltjának UV-
intenzitása, más színezeti jellemzőkkel együtt, befolyásolják a hímválasz kimenetelét (LeBas 
és Marshall 2000), valamint a fürge gyík (Lacerta agilis) hímek oldalán található zöld foltok 
magasabb UV-intenzitása esetén a viselő a szaporodási időszak alatt átlagosan háromszor 
több nősténnyel áll párba (Olsson és mtsai 2011). 
Egy feltűnő szexuális jelzés több típusú költséget róhat viselőjére. Növelheti a predációs 
kockázatot, hiszen egy feltűnő egyed sokkal nagyobb eséllyel esik áldozatul a ragadozóknak 
(Stuart-Fox és mtsai 2003). A jelzés intenzitásával növekvő tesztoszteron szint csökkentheti 
az immunrendszer hatékonyságát, ami fertőzések kialakulásához vezethet (Salvador és mtsai 
1996). Végül a jelzések kialakítása energetikailag is költséges lehet az állat számára (Olsson 
és mtsai 2013), illetve megnövelheti a viselője elleni agressziót (Kotiaho 2001). Széleskörben 
bizonyított, hogy a pigment alapú színezet őszinte minőségjelző bélyegnek tekinthető, hiszen 
a színezetet kialakító pigmentmolekulák előállításához/megszerzéséhez jelentős költségek 
járulnak. A főként vörös színezetet meghatározó pteridin pigmenteket az állati szervezet 
képes szintetizálni, melynek jelentős energetikai költségei lehetnek (Grether és mtsai 2004, 
Weiss és mtsai 2012). Ezzel ellentétben a sárga színezet kialakításáért felelős karotinoid 
molekulák de novo nem szintetizálhatók, így az ilyen típusú színezet kialakítási költségei 
sokkal összetettebbek és több fázisban jelenhetnek meg. Elsőként a molekulák környezetből 
való felvétele, és az ehhez szükséges viselkedés is költséges lehet (pl. táplálékkeresés, -
kezelés). A második fázisban a felvett molekula prekurzorokból pigmentté alakulva 
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energetikailag költséges strukturális változásokon megy keresztül, majd végül felhalmozódik 
a kültakaróban (Macedonia és mtsai 2000, Olsson és mtsai 2013). Ezek mellett, több olyan 
fiziológiás folyamat/funkció is ismert a karotinoidokkal kapcsolatban, ami miatt csak a jobb 
minőségű egyedek képesek a karotinoid alapú színezet kialakítására és/vagy fenntartására. 
Többek között antioxidánsként képesek semlegesíteni a szervezet anyagcsere-folyamatai 
során termelődő káros reaktív oxigén- vagy nitrogén szabad gyökök hatását, melyek fontos 
biomolekulák oxidációját okozhatják (Dowling és Simmons 2009). Összességében tehát 
elmondható, hogy a karotinoid alapú színezet intenzitása és az állat általános egészségi 
állapota közötti trade-off áll fenn (Lozano 2001), amely biztosítja a karotinoid alapú színezeti 
jelzések őszinteségét. 
Korábban elfogadott elképzelés volt, hogy a strukturális színezet nem tekinthető őszinte 
jelzésnek, hiszen a pigmentek felvételétől és/vagy felhalmozásától eltérően a strukturális 
színezet kialakításában nem játszanak szerepet költséges biokémiai folyamatok (Grether és 
mtsai 2004, Olsson és mtsai 2013). Az újabb kutatások viszont rámutattak, hogy a korábbi 
ismeretekkel ellentétben a strukturális színezet előállítása és viselése is jelenthet költséget a 
viselője számára. Olsson és munkatársainak (2013) tanulmánya szerint a felvehető táplálék 
mennyisége, illetve a fejlődési stressz nagymértékben meghatározza a korábban említett 
iridofórokban található kristálylemezek szabályos felépítését és elrendeződését, ami 
befolyásolhatja a kifejezett strukturális színezet minőségét és/vagy intenzitását. További 
tanulmányok szerint a strukturális színezet kialakítása függ a kondíciótól (Keyser és Hill 
2000) és bizonyos környezeti hatásoktól is (Bajer és mtsai 2012). Ezen eredmények 
ismeretében elmondható, hogy a pigmentek által létrehozott színezeti jelzésekhez hasonlóan a 
strukturális színezet is funkcionálhat őszinte szexuális szignálként. 
Egy ivari jelzés többféle információt hordozhat viselőjéről, így például gyíkok esetében 
a színezet összefüggésben állhat a hímek kondíciójával (Molnár és mtsai 2012), de jelezheti a 
hím szociális helyzetét (Healey és mtsai 2007), harcképességét (Stapley és Whiting 2006) és 
harapási erejét (Huyghe és mtsai 2009) is. A hím ibériai fali gyíkok (Iberolacerta monticola) 
oldalán található kék foltok száma pozitív összefüggést mutat az egyed korával és 
kondíciójával, amely információt nyújthat a nőstények számára (López és mtsai 2004). Az 
egyedi minőség jelzésére szolgáló szexuális szignál utalhat a fenntartott territórium 
minőségére is. Ez a választó fél számára is előnyös tulajdonság, hiszen egy jobb forrásokkal 
rendelkező terület több elérhető energiát biztosít nemcsak a tulajdonos, de a vele párba álló fél 
számára is (Kotiaho 2000). Végül egy színezeti jellemző összefüggést mutathat a 
fertőzésekkel szembeni ellenállóképességgel is, ami szintén fontos információt nyújt az egyed 
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minőségéről (López és mtsai 2009). 
 
1.2 A színezeti jelzéseket befolyásoló fiziológiás és környezeti faktorok 
Az élőlények túlélését dinamikusan változó biológiai és nem biológiai faktorok is 
nagymértékben befolyásolhatják, mint például az őket körülvevő környezet hőmérséklete, 
páratartalma, a megszerezhető táplálék mennyisége vagy éppen a predációs nyomás (Adolph 
és Porter 1993, Madsen és Shine 2000, Yom-Tov és Geffen 2006). Ebből kifolyólag az 
élőlények különböző környezeti kondíciókhoz való fiziológiás vagy viselkedésbeli 
alkalmazkodásával nagyon sok kutatás foglalkozik. A környezeti faktorok igen komplex, 
egymást is befolyásoló élettani folyamatok révén lehetnek hatással az állatok fiziológiás 
teljesítményére, és ezen keresztül meghatározhatják a szexuálisan szelektált színezeti jelzések 
intenzitását. Annak ellenére, hogy rengeteg, ivari jelzések evolúciójával foglalkozó 
tanulmánnyal találkozhatunk, nagyon kevés esetben vizsgálják azokat a fiziológiás 
folyamatokat, amelyek a környezeti stressz és a szexuális jelzések intenzitása közötti 
összefüggések háttérmechanizmusai lehetnek (Roberts és mtsai 2007, Cote és mtsai 2010), 
habár nagyon sok olyan élettani folyamat ismert már, amely összefüggésbe hozható a jelzések 
intenzitásával. Ilyen, bizonyítottan fontos fiziológiás jellemzők az egyedek 
immunrendszerének hatékonysága (immunkompetencia), az oxidatív stresszel szembeni 
ellenállóképesség, a hematokrit szint, a parazitafertőzés intenzitása, valamint az ezzel 
szembeni védekezőképesség is. 
 
1.2.1 Immunkompetencia 
Az immunrendszer és a színezeti jelzések kapcsolatát főként pigment alapú színezetek 
esetében vizsgálták (Lochmiller és Deerenberg 2000). Hüllőknél több faj esetében is 
bizonyítást nyert, hogy a színezeti bélyegek intenzitása és az immunválasz erőssége között 
trade-off áll fenn (Martín és mtsai 2008, López és mtsai 2009, Polo-Cavia és mtsai 2013, 
Ibáñez és mtsai 2014). A negatív összefüggés oka a karotinoidok kettős szerepe, hiszen ezek a 
molekulák alapvető fontosságúak a pigment alapú színezet létrehozásában és a kórokozókkal 
szembeni immunválasz kialakításában (Chew és Park 2004) is. Az ezt vizsgáló egyik 
tanulmány során Podarcis hispanica hímeknek adtak bakteriális fertőzést imitáló antigént-
injekciót (LPS: lipopoliszacharid). A kísérlet eredményei szerint a kezelés hatására a hímek 
ventrolaterális színezetének sárga intenzitása jelentősen csökkent a kontroll csoporthoz képest 
(López és mtsai 2009). Az összefüggés hátterében az állhat, hogy az immunrendszer 
aktivitása miatt fokozódik a bőrben tárolt karotinoid felhasználása, ami a színezet 
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kialakításáért felelős pigmentmolekulák koncentrációjának csökkenését eredményezi. Ehhez 
hasonló eredményt mutatott a vörösfülű ékszerteknősön (Trachemys scripta elegans) végzett 
kísérletes vizsgálat is, ahol az LPS-kezelés hatására csökkent az állatok vörös és sárga 
színezetének intenzitása (Polo-Cavia és mtsai 2013, Ibáñez és mtsai 2014). 
A színezet intenzitása és az immunválasz erőssége között pozitív kapcsolat is 
lehetséges. Azok az egyedek, amelyek erősebb immunreakcióra képesek, egyben nagyobb 
karotinoidkoncentrációval rendelkeznek, ami az immunválasz során felhasznált 
pigmentmennyiség mellett még elég az intenzív ivari jelzések kifejezésére is. Ezzel 
összehangban, hím fali gyíkok (Podarcis muralis) esetében bizonyították, hogy az egyedek 
narancssárga hasi színezete negatív összefüggésben áll a vérparazita-fertőzés mértékével, és 
ezzel párhuzamosan a telítettebb színezetet viselő egyedek erősebb immunválaszt mutatnak 
(Martín és mtsai 2008). 
Habár a pigment alapú színezetet vizsgáló tanulmányok száma jelentősebb, az 
immunválasz erősségén keresztül a strukturális színezet is nyújthat információt viselője 
általános egészségi állapotáról. Martín és López (2009) munkája szerint a hím spanyol zöld 
gyíkok (Lacerta schreiberi) esetében az immunválasz erőssége és a kék torokfolt UV-
intenzitása között negatív, míg az immunválasz és a has UV-intenzitása között pozitív 
összefüggés van. A fertőzés elleni védekezés és az ivari színezeti jelzések kialakítása között 
trade-off áll fent, hiszen a kórokozók elleni immunvédekezés kialakítása és fenntartása 
költséges az állat számára, amely miatt az egyed kevesebb energiát képes a színezeti jelzései 
kifejezésébe fektetni. Ezen kényszerek miatt csak az egészséges, rezisztensebb vagy 
hatékonyabb immunrendszerrel rendelkező egyedek képesek intenzív szexuálisan szelektált 
jelzéseket fenntartani. 
 
1.2.2 Oxidatív stressz 
Az ivari jelzések és a környezeti hatások közvetítésének egyik potenciális 
háttérmechanizmusa az oxidatív stresszel szembeni ellenállóképesség is lehet. Az intenzív 
anyagcsere-folyamatok melléktermékeként magas reaktivitású gyökök szabadulnak fel, 
amelyek károsító hatással vannak a szervezet saját molekuláira is. Ezek az oxigén eredetű 
reaktív szabad gyököknek (ROS: reactive oxygen species) nevezett molekulák képesek a 
szervezet makromolekuláit, köztük fehérjéket (pl. enzimeket), nukleinsavakat (RNS, DNS) és 
a foszfolipid sejtmembránokat is megtámadni (Monaghan és mtsai 2009). A reaktív szabad 
gyökök ellen a szervezet antioxidánsokkal védekezhet, melynek két fő típusát különböztetjük 
meg. Az enzimatikus folyamat során a reaktív gyökök semlegesítése a szuperoxid-diszmutáz 
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(SOD) segítségével történik, míg a nem enzimatikus antioxidánsokkal történő védekezés 
többek között glutation, tokoferol, flavonoidok, alkaloidok és karotinoidok által lehetséges. A 
szabad gyökök és az ezeket semlegesítő antioxidánsok között általában egyensúly áll fenn, 
viszont, ha ez az egyensúly a reaktív gyökök túltermelődése, vagy az antioxidánsok hiánya 
miatt felborul, oxidatív stressz alakulhat ki. Ennek következtében a többségben lévő reaktív 
oxigéngyökök károsíthatják a szervezet működéséhez szükséges biomolekulákat (Fang és 
mtsai 2002). 
Negatív hatásaik ellenére a szabad gyökök az idegen mikroorganizmusok károsítása 
révén fontos szerepet is játszanak a veleszületett immunrendszer által kialakított immunválasz 
során is. A kórokozók elleni immunreakció alatt a fagociták nagy mennyiségű szabad gyököt 
szabadítanak fel a betolakodók eliminálására. Viszont a fokozott immunreakció és ezáltal a 
megnövekedett szabadgyök mennyiség miatt a reaktív molekulák a kórokozók mellett 
megtámadhatják a gazdaszervezet saját molekuláit, sejtjeit és szöveteit is, és ezzel csökkentik 
az immunválasz erősségét és növelik a fertőzésekre való fogékonyságot (Fang és mtsai 2002). 
A ROS-mediált szexuális szelekció elmélete szerint az ivari jelzések intenzitása és az 
immunrendszer működése közötti trade-off-ot az oxidatív stresszben megnyilvánuló 
fiziológiás költség hozza létre (von Schantz és mtsai 1999). Ezen elméletnek több feltétele is 
van: az első, hogy (i) a választó fél a választott fél egészségét őszintén jelző (jó gén és/vagy 
hátrány-elv) szignálok alapján kell hogy válasszon. Fontos, hogy (ii) a megnövekedett reaktív 
oxigéngyökök mennyisége a jelzés intenzitását negatívan befolyásolja, tehát az ivari jelzés 
érzékeny legyen az oxidatív stresszre; (iii) az immunrendszer aktiválódása során fokozott 
ROS-reakció és ezáltal oxidatív stressz alakuljon ki; és végül alapvető fontosságú, hogy (iv) 
az oxidatív stresszel szembeni ellenállóképesség öröklődő tulajdonság legyen. Az elmélet 
szerint, ha egy egyednek egy fertőzés miatt több energiát kell fektetnie immunválaszának 
kialakításába, akkor az immunreakció folyamatai során a reaktív oxigéngyökök 
megnövekedett mennyisége károsíthatja a szervezet biomolekuláit, ami pedig negatívan 
befolyásolhatja a jelzések kifejeződését. Ezáltal az érintett szexuális szignál őszintén jelezheti 
a viselő immunrendszerének állapotát és a reaktív szabad gyökök kivédésének képességét is 
(von Schantz és mtsai 1999). 
A ROS-mediált szexuális szelekció elmélete összhangba hozható a Hamilton–Zuk 
hipotézis egyes predikcióival is, ugyanis az elmélet a parazitafertőzés és a szexuális jelzés 
intenzitása közötti negatív összefüggést kialakító lehetséges élettani folyamatokat írja le. Egy 
kevésbé rezisztens egyedet több kórokozó képes megtámadni, így a fertőzés elleni védekezés 
során több energiát kell immunrendszerének működtetésébe fektetni. A szükséges 
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immunválaszok megnövekedett száma miatt a fokozott reaktív oxigéngyök-mennyiség 
csökkenti az ivari jelzések intenzitását. Az elmélet tesztelése főleg madarakon történt, így 
például a sárga lombjárón (Setophaga petechia) végzett tanulmány szerint negatív 
összefüggés található az oxidatív stressz mértéke és a tollazat melanin, valamint karotinoid 
alapú színezeti intenzitása között (Grunst és mtsai 2014). Egy további vizsgálat szerint a LPS-
kezelt kéklábú szula (Sula nebouxii) hímek szervezetében megnövekedett a ROS-produkció 
és ezzel párhuzamosan csökkent a láb kék színezetének intenzitása is, amely szintén 
összhangban van az elmélettel (Torres és Velando 2007). 
 
1.2.3 Hematokrit 
Az egyed általános egészségi állapotának egyik jellemzőjeként a hematokrit érték is egy 
fiziológiás háttérmechanizmus lehet az egyedet érő környezeti hatások közvetítésében. A 
vörösvérsejtek/-testek teljes vértérfogathoz viszonyított relatív térfogatát nevezzük hematokrit 
szintnek. A csökkenő érték vérszegénységet (anémiát) jelezhet. Ennek két típusa, a nem 
regeneratív és a regeneratív anémia. Az előbbi esetében a vörösvérsejt-test képződése során 
fellépő hibáról van szó, míg az utóbbinál valamilyen akut esemény, például hemolízis, 
vérveszteség, toxinok vagy parazitafertőzés okozza az vérszegénységet. Ezzel ellentétben a 
hematokrit érték megnövekedését policitémiának nevezzük, melyet okozhat a plazma 
mennyiségének csökkenése (pl. dehidratáció hatására) vagy a vörösvérsejtek számának 
növekedése (pl. akut hypoxiához történő adaptáció). Ezen fiziológiás folyamatok mellett a 
hematokrit szint különböző más jellemzőkkel is kapcsolatban lehet, mint például a kor, az 
ivar, a reproduktív állapot, illetve befolyásolhatja az általános egészségi állapot és bizonyos 
környezeti faktorok is (Fair és mtsai 2007). Ezek mellett a fokozott fizikai aktivitás miatt 
felgyorsult metabolizmus is okozhatja a hematokrit szint hirtelen megnövekedését (Horak és 
mtsai 1998, Møller és mtsai 1998). 
Egy parazitafertőzés akut vagy krónikus regeneratív anémiát okozhat, amelyen keresztül 
hatással lehet az ivari jelzések intenzitására. Müller és munkatársai (2013) egyik 
tanulmányukban kimutatták, hogy a kullanccsal (Ixodes ricinus) mesterségesen megfertőzött 
hím kanárik (Serinus canaria) hematokrit szintje szignifikánsan csökkent a kontroll 
csoporthoz képest. Hüllők esetében a maláriahordozó kullancsfajjal (Ixodes pacificus) 
fertőzött nyugati sövényleguánon (Sceloporus occidentalis) végzett vizsgálat is hasonló 
eredményeket mutatott (Dunlap 1993). Ezzel szemben a hematokrit szint és a színezet közötti 
közvetlen összefüggést csak madarakon sikerült kimutatni. Az uhu (Bubo bubo) esetében a 
kifejlett egyedek torkán látható fehér folt teljes intenzitása pozitív összefüggésben áll a 
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hematokrit értékkel (Bettega és mtsai 2013). A sárgafejű csiröge (Xantocephalus 
xantocephalus) esetében pedig az intenzívebb karotinoid színezettel rendelkező nőstény 
egyedek hematokrit szintje jelentősen magasabb (Newbrey és Reed 2011). 
 
1.2.4 Hőmérséklet és táplálékellátottság hatása a színezetre és a fiziológiás folyamatokra 
Az állatokat érő különböző környezeti hatások nagymértékben befolyásolhatják a 
színezet intenzitását. Zebrapintyek (Taeniopygia guttata) esetében kimutatták, hogy a táplálék 
és hőmérséklet hatással van a karotinoidok által létrehozott csőrszín intenzitására (Eraud és 
mtsai 2007). Hidegvérű (ektoterm) állatoknál az alapvető tápanyagok és a szükséges energia 
felvétele mellett a megfelelő testhőmérséklet biztosítása is fontos anyagcsere-folyamataik 
optimális szinten tartásához (Huey és Kingsolver 1989). A külső környezet hőmérséklete és 
az optimális testhőmérséklet elérésével töltött idő is meghatározza a hüllők fiziológiás 
állapotát, és ezen keresztül közvetett módon hatással van az állatok színezetére is. Több faj 
esetén is ismert, hogy a fajok túlélését és szaporodását meghatározó környezeti kényszerek 
jelentősen meghatározhatják a pigment alapú színezetek kifejeződését és evolúciós fejlődését 
(Blanco és mtsai 2005, Casagrande és mtsai 2009). Elevenszülő gyíkok (Zootoca vivipara) 
esetében a hímek szexuálisan szelektált, karotinoid alapú ventrális színezetének intenzitása 
csökkent éhezés hatására (Cote és mtsai 2010). A környezeti faktorok strukturális színezetre 
gyakorolt hatásával foglalkozó tanulmányok száma jelentősen alacsonyabb. Gerinctelen fajok 
esetében bizonyították, hogy a hőmérséklet és a táplálékellátottság a strukturális színezet 
intenzitását is befolyásolhatja (Kemp és Rutowski 2007, Kemp 2008). Gerinceseknél például 
a zöld gyíknál (L. viridis) a táplálékellátottság nem, de a napozással töltött idő hossza jelentős 
hatással volt a hímek ivari jelzésként funkcionáló torokszínezetének UV-intenzitására (Bajer 
és mtsai 2012). 
A környezeti stressz okozhatja a szervezet reaktívgyök-szintjének túlzott 
megemelkedését is, amely oxidatív stresszhez vezethet. Alacsony hőmérsékleten a 
termoreguláció fokozódik, ennek hatására megnő az anyagcsere intenzitása, ami maga után 
vonja a reaktív oxigéngyökök felszaporodását, ez pedig a membránokat felépítő lipidek 
oxidációját (LPO), így a sejtek és szövetek károsodását eredményezheti. Sahoo és Kara 
(2014) tanulmánya szerint hidegkezelés (0 – 4 °C) hatására az LPO szintje jelentős mértékben 
megnövekedett a Bufo melanostictus hímek májában, veséjében és agyában is, emellett 
ugyanezen szervekben az antioxidánsként funkcionáló glutation szintje is növekedést 
mutatott. Mindez arra utal, hogy a hideg hatására kialakuló stressz megnövelte az oxidatív 
károsodás mértékét, melynek kompenzálására a szervezet antioxidánsokat mobilizált. 
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A környezeti hőmérséklet mellett az elérhető táplálék minősége és mennyisége 
meghatározhatja a szervezet oxidatív állapotát (Pike és mtsai 2007, Metcalfe és Alonso-
Alvarez 2010). A varacskosfejű leguán (Conolophus subcristatus) esetében oxidatív állapot 
szezonálisan változik, amit az okoz, hogy az egyedek nem képesek az év minden szakaszában 
azonos antioxidáns-tartalmú táplálékot fogyasztani (Costantini és mtsai 2009). Elevenszülő 
gyíkok (Z. vivipara) esetében a táplálék megvonása megemeli az oxidatív stressz mértékét, 
mivel az egyedek nem jutnak elegendő mennyiségű antioxidánshoz, amely ellensúlyozhatná a 
reaktív oxigéngyökök mennyiségét (Cote és mtsai 2010). 
A hőmérséklet és a táplálék mennyisége az oxidatív stresszen keresztül hatással lehet az 
immunrendszer működésére. A hidegstressz miatt felszaporodó ROS az immunválasz 
kialakításában fontos szerepet játszó molekulákat, sejteket és szöveteket is károsítja, amelyek 
összességében az immunkompetencia csökkenéséhez vezetnek. A skót fajd esetében (Lagopus 
lagopus scoticus) a fonalféreggel (Trichostrongylus tenius) való fertőzés intenzitása negatív 
összefüggést mutat a piros bőrlebernyeg színezetével, illetve a bőrlebernyeg mérete pozitív 
kapcsolatban áll a hímek agresszivitásával és szaporodási sikerével is. Azoknál az 
egyedeknél, ahol a fertőzést gyógyszerekkel kezelték, a bőrlebernyeg mérete és a 
színintenzitás is megnőtt, továbbá csökkent az oxidatív károsodás mértéke és növekedett az 
antioxidánsok mennyisége. A parazitafertőzés okozta oxidatív stressz tehát hatással volt az 
ivari jelzés intenzitására (Mougeot és mtsai 2010). 
 
1.3 Lokomotoros teljesítmény 
A ektoterm élőlények testhőmérsékletük optimális szinten tartásához viselkedési 
termoregulációt végeznek, mely során a hidegebb és melegebb mikrohabitatok közötti 
pozícióváltással szabályozzák testhőmérsékletüket (May 1979, Avery 1982). A 
testhőmérséklet kifejezetten fontos befolyásoló tényező, amely az egyedek fiziológiás 
állapotának és viselkedésének több aspektusát is meghatározza. A testhőmérséklet hatással 
lehet az immunrendszer működésére, a metabolikus rátára, az emésztési hatékonyságra, a 
maximális futási sebességre vagy a lokomotoros teljesítményre (Huey és Kingsolver 1989, 
Ojanguren és Brana 2000, Mondal és Rai 2001, Angilletta és mtsai 2002). A lokomotoros 
teljesítmény befolyásolhatja a ragadozókkal szembeni védekezés, a táplálékkeresés, a 
párválasztás folyamatait, amely így alapvető fontossággal bír az ektoterm szervezetek 
túlélésére és szaporodási sikerére és összességében meghatározza egy egyed rátermettségét is 
(Pough és Andrews 1985, Webb 1986, Robson és Miles 2000, Wilson 2001, Shine 2003). 
 A testhőmérséklet és az általános lokomotoros teljesítmény közötti összefüggés 
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jellemzésére az úgynevezett hőmérsékleti teljesítménygörbéket (TPC: thermal performance 
curve) használják, melyeken az egyedek fiziológiás teljesítményét a hőmérséklet 
függvényében ábrázolják. Az egyedi hőmérsékleti teljesítménygörbéket több változóval is 
jellemezhetik. Ilyen lehet például az a hőmérsékleti érték, ahol az egyedek teljesítménye a 
legnagyobb (Max T), vagy az a hőmérsékleti tartomány, amin belül az egyed még képes 
elérni maximális teljesítménye legalább 80 %-át (effektív teljesítmény: performance breadth) 
(Cejudo és Marquez 2001, Bulte és Blouin-Demers 2006). A teljesítménygörbék felvételéhez 
elengedhetetlen az egyedi/faji preferált testhőmérsékletek (Tpref) meghatározása is, amely az a 
testhőmérséklet, amelyet az egyed mindennemű kényszertől mentesen választ, annak 
érdekében, hogy fiziológiás folyamatait optimális szinten tartsa (Huey és Slatkin 1976). Végül 
azt a két hőmérsékleti pontot, ahol az egyedek teljesítménye nulla, Tmin és Tmax-nak nevezzük 
(Angilletta és mtsai 2002) (1. ábra). 
 
 
1. ábra A hőmérsékleti teljesítménygörbe (TPC: thermal preformance curve) felépítése. Maximális teljesítmény: 
a teljes kifulladásig mért legmagasabb teljesítményérték, az ehhez tartozó hőmérsékleti érték a Max T. Effektív 
teljesítmény (performance breadth): az a hőmérséklet-tartomány (a–b) ahol a teljesítmény a maximális 
teljesítmény legalább 80%-a. Tmin és Tmax: az a két szélső hőmérsékleti érték, ahol a teljesítmény nulla 
(Angilletta és mtsai [2002] nyomán módosítva). 
 
Az ektoterm állatok lokomotoros teljesítményét a hőmérsékleten túl további környezeti 


















a Max T b 
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2010) vagy a parazitafertőzés intenzitása (Garrido és Perez-Mellado 2014, Hvas és mtsai 
2017, Orton és mtsai 2019), illetve összefüggésbe hozható más, egyedi minőséget jelző 
tulajdonsággal is, mint a színezet (Zajitschek és mtsai 2012, Plasman és mtsai 2015, San-Jose 
és mtsai 2017, Zamora-Camacho és Comas 2019). 
 
1.4 Lokomotoros teljesítményt befolyásoló környezeti tényezők 
1.4.1 Az élőhely hőmérséklete 
A lokomotoros teljesítmény hőmérsékletfüggésének vizsgálata pontosabb képet nyújthat 
arról, hogy az ektoterm fajok milyen mértékben képesek a megváltozott hőmérsékleti 
környezethez alkalmazkodni. A teljesítménygörbékből kinyert adatok felhasználhatóak olyan 
prediktív modellekben is, amelyek a globális felmelegedés hüllőfajokra gyakorolt hatását 
vizsgálják (Gilbert és Miles 2016, Hoffmann és Sgro 2011). A hőmérséklet-változás miatt az 
ektoterm fajoknak az optimálisnál alacsonyabb vagy magasabb hőmérsékleten kell 
funkcionálniuk, amely az optimálistól eltérő lokomotoros teljesítményt eredményez. Egy faj 
klímaváltozáshoz való alkalmazkodásának képessége nagymértékben függ attól is, hogy a 
populáció teljesítménye mennyire egyenletes egy széles hőmérsékleti skálán. Az egyedek 
lokomotoros teljesítményét az átlaghőmérséklet emelkedése/csökkenése vagy a hőmérsékleti 
eloszlás megváltozása is befolyásolhatja, amely pedig ezen keresztül hatással van a populáció 
és a faj túlélésére (Gabirot és mtsai 2013, Gilbert és Miles 2016, Kubisch és mtsai 2016). A 
hőmérsékleti teljesítmény görbék optimumának vagy alakjának megváltozása lehetővé teszi a 
különböző környezeti faktorokhoz való alkalmazkodást (Angilletta és mtsai 2002). 
Hipotézisem szerint a különböző, kiszámíthatatlan (sztochasztikus) vagy kiszámítható 
(prediktálható) hőmérsékleti adottságokkal rendelkező élőhelyen a hatékony 
termoregulációhoz eltérő stratégiák szükségesek. A különböző stratégiák várhatóan más 
módon vagy más mértékben befolyásolják az ektoterm állatok anyagcsere-intenzitását, és 
ezen keresztül hatással lehetnek az egyedek oxidatív állapotára és az ivari jelzéseik 
intenzitására is. Feltételezésem szerint egy prediktálhatóan változó környezetben az állatok 
kevésbé kitettek szuboptimális hőmérsékleteknek, ezért ebben az esetben az optimális 
testhőmérsékleten elszenvedett maximális oxidatív károsodás mértékére hathat nagyobb 
szelekció, mivel itt az egyedek többsége képes lehet elérni az optimális testhőmérsékletet és 
lokomotoros teljesítményt. Egy ilyen típusú környezetben a jobb minőségű egyedek 
maximális oxidatív károsodása kisebb mértékű, illetve intenzívebb ivari jelzésekkel 
rendelkeznek. Ezzel szemben egy sztochasztikusan változó környezetben az egyedek a 
gyorsan és kiszámíthatatlanul változó hőmérsékleti adottságok miatt jelentősen több időt 
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kénytelenek szuboptimális hőmérsékleten tölteni. Ezért egy sztochasztikusan változó 
környezetben a termoreguláció költségesebb és a szélesebb hőmérsékleti tartományon 
elszenvedett oxidatív károsodás a fő limitáló faktor. Predikcióm szerint azok az egyedek 
tekinthetők jobb minőségűnek, amelyek csak szűkebb hőmérsékleti tartományon szenvednek 
el magas oxidatív károsodást. 
 
1.4.2 Táplálék elérhetősége 
Több tanulmány is készült a hőmérséklet-változás fajok elterjedésére gyakorolt 
hatásáról (Sinervo és mtsai 2010, Bohm és mtsai 2013), de kevés olyan, ami a limitáltan 
elérhető táplálék lokomotoros teljesítményt befolyásoló hatásait is figyelembe veszi. Az 
éhezés preferált testhőmérsékletre (Tpref) gyakorolt hatásával több tanulmány is foglalkozott 
már (Li és mtsai 2010, Schuler és mtsai 2011, Wall és Shine 2008). Éhezés hatására az 
anyagcsere intenzitása megnő, amely fokozott oxigéngyök termelést eredményez. Az 
éhezésből adódó fokozott oxidatív károsodás elkerülése miatt az éhező egyedek preferált 
testhőmérsékletének csökkenése figyelhető meg (van Dijk és mtsai 2002, Li és mtsai 2010). 
Mivel a preferált hőmérséklet több más, lokomotoros teljesítményt befolyásoló változóval is 
kapcsolatba hozható (Angilletta és mtsai 2002), feltételezhető, hogy a táplálékellátottság 
hatással lehet az egyedek teljesítménygörbéjére is. Lin és Ji (2005) feltételezései szerint az 
extra energia izomfejlesztésre és tápanyag-raktározásra fordítható, amely az izomzat 
megnövekedett energiaellátottságán keresztül pozitívan befolyásolhatja az egyedek 
lokomotoros teljesítményét. Ezzel szemben a Pleistodon (Eumeces) chinensis gyíkfajon 
végzett kísérletük eredménye alapján a háromnapos éheztetést követően az egyedek 
lokomotoros teljesítménye jelentősen növekedett az optimális táplálékellátottság mellett 
tartott társaikéhoz képest. A feltételezéseiknek ellentmondó eredmény oka az lehet, hogy a 
szervezet az éhezés során először a tartaléktápanyagok (zsírszövet) elégetésével kompenzál és 
a zsírszövetek csökkenése miatt kialakuló testtömegvesztés – ugyanakkora izomzat mellett – 
az éhezés kezdeti szakaszában pozitív hatással lehet az egyedek teljesítményére (Lin és Ji 
2005). Shu és munkatársai (2010) ugyanezen a fajon végzett hosszabb távú (40 nap) kísérlete 
során az elérhető táplálék mennyiségét és a termoregulációs idő hosszát változtatták 
faktoriális elrendezésben, és a kezelések teljesítményre gyakorolt hatásait mérték. 
Eredményeik szerint a hőmérséklet igen, de a táplálék mennyisége nem volt hatással az 
egyedek lokomotoros teljesítményére. Ezzel az eredménnyel megegyezően az éhezés hatására 
kialakuló, nagymértékű testsúlyvesztés nem volt hatással a hím Anolis caroliensis egyedek 
maximális futási teljesítményére sem (Speedy és Mumme 1994). Összességében a gyíkokon 
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végzett kutatások eredményei egymásnak ellentmondó eredményekkel szolgálnak a 
táplálékmennyiség teljesítményre gyakorolt hatásairól. A korábbi tanulmányok az egyedek 
fiziológiás teljesítményét a futás maximális sebességével jellemezték (Speedy és Mumme 
1994, Lin és Ji 2005, Shu és mtsai 2010), azonban az egyedek teljesítménygörbéinek 
különböző jellemzői és a táplálékmennyiség közötti összefüggések hüllők körében nem 
egyértelműek. Gilbert és Miles (2016) kísérlete szerint korlátozott táplálékmennyiség mellett 
az U. ornatus egyedek preferált testhőmérséklete csökkent, az effektív teljesítmény 
hőmérséklet-tartománya pedig kiszélesedett. Az egyedi és faji hőmérsékleti 
teljesítménygörbék vizsgálatával pontosabb információkat kaphatunk a táplálékellátottság 
lokomotoros teljesítményre gyakorolt hatásairól. 
 
1.4.3 Parazitafertőzés 
Az endo- és ektoparazita-fertőzés negatívan befolyásolhatja az állatok egészségi 
állapotát (Goldberg és Bursey 1991), és további egyedi minőségjelző bélyegekre (Molnár és 
mtsai 2013) is hatással lehet. A parazitafertőzésnek nem csak a megléte vagy a hiánya, de az 
intenzitása (egyedenkénti parazitaszám) is összefüggésbe hozható a lokomotoros képességgel 
(emlősök: [Hrdá és mtsai 2000]; madarak: [Barbosa és mtsai 2002]; hüllők: [Brown és mtsai 
2006]). Hüllők körében Oppliger és munkatársai (1996) kimutatták, hogy az elevenszülő 
gyíkok (Z. vivipara) vérparazita-fertőzésének (Haemogregarinidae) intenzitása és az átlagos 
futási sebessége között negatív összefüggés van. Ehhez hasonlóan a juvenilis kurtafarkú 
szkinkek (Tiliqua rugosa) esetében az ektoparazitákkal intenzívebben fertőzött egyedek 
teljesítménye jelentősen csökkent kevésbé fertőzött társaikhoz képest (Main és Bull 2000). 
Orton és munkatársai (2019) szerint a floridai sövényleguánnál (S. woodi) az egyedek 
atkafertőzés intenzitása és a teljes kifáradásig mért teljesítménye között szintén negatív 
korreláció áll fenn. Ezekkel az eredményekkel ellentétben, a Lilfordi-fali gyík (Podarcis 
lilfordi) ektoparazita-fertőzés intenzitása (atka) és teljesítménye között nincsen összefüggés. 
Ugyanezen faj vérparazita-fertőzés intenzitása (Haemogregarinidae) viszont negatív 
összefüggésben van a maximális futási sebességgel (Garrido és Perez-Mellado 2014). 
Összességében elmondható, hogy a korábbi, hüllőkön végzett tanulmányok szerint az endo- és 
ektoparazita-fertőzés is negatív hatással lehet az egyedek lokomotoros teljesítményére és ezen 
keresztül a rátermettségükre is. 
 
1.4.4 Színezet 
A pigment alapú színezet és a lokomotoros teljesítmény közötti kapcsolatot több 
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ektoterm faj esetében is vizsgálták. A szexuális dimorfizmust mutató nádi varangynál 
(Epidalea calamita) kimutatták, hogy az állatok hátszínezete pozitív, míg torokszínezete 
negatív összefüggésben áll a maximális futási sebességgel (Zamora-Camacho és Comas 
2019). Elevenszülő gyíkoknál (Z. vivipara) az erősebb melanin színezettel rendelkező 
egyedek harapási ereje nagyobb volt, míg maximális futási sebessége alacsonyabb (San-Jose 
és mtsai 2017). Végül Zajitschek és munkatársai (2012) fali gyíkon (P. muralis) végzett 
vizsgálatuk során nem találtak szignifikáns különbséget az egyes színváltozatok 
teljesítményében, viszont a piros színváltozatú egyedek között a vörösebb színezettel 
rendelkező egyedek alacsonyabb maximális futási sebességre voltak képesek. 
A strukturális színezet esetében kevés tanulmány foglalkozott a színezet intenzitása és a 
lokomotoros teljesítmény közötti összefüggések vizsgálatával. Egy gallérosgyík-fajon (C. 
dickersonae) végzett tanulmány eredményei szerint az intenzívebb és sötétebb kék színezettel 
rendelkező hímek gyorsabban futottak és erősebb harapásra voltak képesek, illetve a galléron 
elhelyezkedő fehér foltok száma is pozitív összefüggést mutatott a teljesítményt jelző 
változókkal (Plasman és mtsai 2015). A színezet tehát az egyedi minőség egyéb aspektusai 
mellett a lokomotoros teljesítmény jelzésére is szolgálhat, amely fontos tényező lehet a hüllők 
kommunikációja során. 
Ektoterm szervezetek esetében a lokomotoros teljesítmény nagymértékben függ a 
hőmérséklettől, valamint a teljesítménygörbék alakját és az ebből származtatható jellemzőket 
további biotikus és abiotikus hatások is meghatározhatják. Ezen faktorok együttes hatásának 
vizsgálata szükséges, mivel így komplexebb képet kaphatunk az egyedek teljesítményét 
befolyásoló környezeti faktorok akár egymást is erősítő hatásairól. 
 
1.5 Gazda-parazita kapcsolatok: a parazita-mediált szexuális szelekció elmélete 
A szexuális jelzések evolúciójával foglalkozó elméletekre rengeteg bizonyítékot 
találhatunk fajok széles körében. Az elméletek és az azokat vizsgáló tanulmányok többsége 
intraspecifikus kapcsolatok vizsgálatával próbálja megérteni a szexuális jelzések evolúcióját 
(Olsson és mtsai 2013, Pérez i de Lanuza és mtsai 2014, Martín és mtsai 2016, Megía-Palma 
és mtsai 2016). Az interspecifikus összefüggések vizsgálatának bonyolultsága miatt csak 
néhány hipotézis foglalkozik fajok közötti mintázatokkal, és ennél is kevesebb tanulmány 
teszteli ezeket (Møller és Pomiankowski 1993, Bjork és Pitnick 2006, Qvarnstrom és mtsai 
2012). Annak érdekében, hogy az intraspecifikus vizsgálatok eredményeit fajok szélesebb 
körére is kiterjeszthessük, illetve hogy a jelzések információtartalmát befolyásoló környezeti 
és genetikai hatások összehasonlíthatók legyenek, az interspecifikus mintázatok ismerete 
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kulcsfontosságú. A parazita-mediált szexuális szelekció elmélete (Hamilton és Zuk 1982) 
kivételt képez, hiszen a szexuális jelzések evolúcióját befolyásoló folyamatokra 
intraspecifikus predikciók mellett interspecifikus predikciókkal is szolgál. Hamilton és Zuk 
elmélete a parazitafertőzés szexuális jelzésekre és interszexuális szelekcióra gyakorolt hatását 
foglalja össze. Az elmélet szerint a parazitafertőzés intenzitása befolyásolja az ivari jelzések 
intenzitását, és szelekciós hatóerőként hatással van a jelzés evolúciójára is. Az elmélet 
intraspecifikus predikciója szerint az ivari jelzések intenzitása információt nyújt a választó fél 
számára a parazitafertőzés intenzitásáról. A hipotézis különbséget tesz a magas, illetve az 
alacsony parazitaprevalencia (egy adott populációban a fertőzött egyedek százalékos aránya) 
esetében a fajon belüli és a fajok közötti predikciók esetében is (2. ábra). Az elmélet 
intraspecifikus predikciója szerint a magas prevalenciájú populációknál a jobb 
ellenállóképességgel, rezisztenciával rendelkező hímek intenzívebb ivari jelzések 
kialakítására képesek, hiszen a hatékonyabb védekezés miatt kevesebb energiát kell a 
kórokozók elleni immunválasz kialakításába fektetni, ezáltal több energiát fordíthatnak ivari 
jelzéseik kialakítására. A nőstények egy intenzívebb ivari jelzéssel rendelkező hím 
választásával biztosíthatják, hogy utódaikba is nagyobb fokú rezisztenciát örökítsenek (2. 
ábra). Az interspecifikus predikció szerint a prevalencia befolyásolja, hogy a fajok mennyire 
feltűnő ivari jelzésekkel rendelkeznek. Alacsony prevalenciájú fajok esetében a választó fél 
képes a választott félen a fertőzés miatt kialakult elváltozások segítségével elkerülni a 
fertőzött egyedeket. Ezzel szemben egy olyan fajnál, ahol az egyedek nagy része fertőzött, a 
nőstényeknek muszáj fertőzött egyedek közül választaniuk. Ilyen esetben a rezisztensebb 
hímeknek megéri ellenállóképességüket feltűnően jelezni, hogy a nőstények a jobb egészségi 
állapotú egyedeket választhassák. Tehát a parazitafertőzés eltérő mértékéből adódó szelekciós 
nyomás miatt azok a fajok fognak feltűnőbb ivari jelzéseket fejleszteni, amelyek parazitájának 




2. ábra A parazita-mediált szexuális szelekció intra- és interspecifikus predikcióinak összegzése. 
 
Az elmélet predikcióit tesztelő vizsgálatok nagyrészt az intraspecifikus folyamatokra 
fókuszálnak és főként madarakon tesztelték, de a kutatások hüllőkre is kiterjedtek (Megía-
Palma és mtsai 2016, Rodrigo és mtsai 2016). Madarak esetében az endoparazita-fertőzés 
intenzitása több vizsgálat szerint is negatív összefüggést mutatott a tollazat karotinoid alapú 
színezetének intenzitásával, amely összhangban van az elmélet intraspecifikus predikciójával 
(Brawner és mtsai 2000, del Cerro és mtsai 2010). Hüllőknél a nyugati sövényleguán 
(Scleropus occidentalis) esetében a Plasmodium mexicanum okozta fertőzés intenzitása és a 
ivari színezet között nincs összefüggés, habár a fertőzött hímek sötétebb ventrális színezetet 
viseltek, és alacsonyabb szociális dominanciaranggal rendelkeztek, mint a nem fertőzött 
egyedek (Schall és Dearing 1987, Schall és Sarni 1987, Ressel és Schall 1989). A hipotézis 
predikcióját támogató eredményt találtak a fali gyík (P. muralis) esetében, ahol a 
vérparazitákkal erősen fertőzött egyedek kevésbé élénk narancssárga ventrális színezetet 
fejlesztettek, illetve azt is megfigyelték, hogy a telítettebb színezetet viselő egyedek erősebb 
immunválaszt produkáltak (Martín és mtsai 2008). Ezek mellett, egy korábbi tanulmányban 
kutatócsoportunk, egy magas prevalenciát mutató gyíkfaj (L. viridis) esetében bizonyította, 
hogy mind az UV-, mind pedig a karotinoid alapú színezeti jelzések intenzitása negatív 
összefüggésben áll a vérparazita-fertőzés mértékével, mely eredmény támogatja a parazita-
mediált szexuális szelekció fajon belüli predikcióját (Molnár és mtsai 2013). A díszesség és a 
prevalencia közötti kapcsolat fajok közötti vizsgálatával csekély számú tanulmány foglalkozik 
csak. Madarak körében egymásnak ellentmondó eredményeket találhatunk az interspecifikus 
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predikcióval kapcsolatban (Cooper 2001), míg hüllők esetében az elmélet nem nyert 
támogatást (Lefcort és Blaustein 1991, Schall és Staats 1997).  
 
1.6 Vizsgált fajok 
Doktori kutatásomat magyarországi és spanyolországi gyíkfajokon végeztem, melyek 
mindegyike a nyakörvösgyíkfélék (Lacertidae) családjába tartozik. 
A zöld gyík (L. viridis) (Mellékletek: 1. ábra) hazánk legnagyobb testű gyíkfaja, teljes 
hossza akár a 40 cm-t is elérheti. Elterjedési területe Közép- és Dél-Európa nagy részére 
kiterjed, hazánk egész területén megtalálható. Könnyen alkalmazkodó faj, így mindenféle 
kitett, napsütötte területen, erdőszéleken, domboldalakon, sziklagyepeken előfordul. Kedveli a 
sok búvóhelyet biztosító mozaikos élőhelyeket, de az ember jelenlétét is elviseli, így akár 
kertekben is megtelepedhet. A két ivar kifejlett állapotban könnyen elkülöníthető egymástól 
(Magyar Madártani és Természetvédelmi Egyesület 2020). Szaporodási időszakban a hímek 
élénkkék színű, az UV-tartományban erősen reflektáló torokszínezetet fejlesztenek, amely 
kondíciófüggő ivari jelzésként (Molnár és mtsai 2012) bizonyítottan fontos szerepet játszik az 
intra- és interszexuális szelekció során is (Bajer és mtsai 2010, 2011). 
A homoki gyík (Podarcis tauricus) (Mellékletek: 2. ábra [Eurolizards 2020]) hazánk 
egyik kistestű gyíkfaja, törzshossza mindössze 6 – 8 cm, de farokhossza a testhossz 
kétszeresét is elérheti. A Magyarországon található populációk elszigetelődnek a fő elterjedési 
területtől, mely a Balkán-félsziget középső és déli részére, egyes görög szigetekre, a Fekete-
tengert övező síkságokokra, a Krím-félszigetre és Boszporusz kisázsiai oldalára tehető. A faj 
Magyarországon a síkvidéki pusztagyepek jellegzetes faja, főleg nyílt homok-pusztagyepeken 
találkozhatunk vele. A hímek testoldalának hashoz közeli felén halványkék, az UV-
tartományban is reflektáló pontsor húzódik végig, illetve piszkosfehér színű hasuk 
nászidőszakban narancsvörösre, torkuk pedig sárgás színűre vált (Böhme és mtsai 2009, 
Magyar Madártani és Természetvédelmi Egyesület 2020). A hímek nászidőszakban fejlesztett 
színezetének szexuális szelekcióban betöltött szerepéről nem rendelkezünk információval. 
Cyrén hegyi gyíkja, az Iberolacerta cyreni (Mellékletek: 3. ábra) Spanyolországban 
őshonos, hegyvidéki faj. Fő elterjedési területeit a Sierra de Bejar, Sierra de Gredos, La 
Serrota és a Sierra de Guadarrama hegységek adják, 1300 – 2500 m közötti tengerszint feletti 
magasságban (Pérez-Mellado és mtsai 2009). Szélsőséges mikroklímájú területeken található 
meg, az árnyékos, hideg sziklahasadékokat és a direkt napfénynek kitett sziklákat kedveli, fás 
területek mentén, nyirkos, sziklás, nyílt cserjésekben található meg. A hímek a szaporodási 
időszakban ventrolaterálisan található kék pontsort fejlesztenek, amelyik minőségjelző 
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bélyegként szerepet játszik az egyedek közötti kommunikációban (López és mtsai 2004, 
Salvador és mtsai 2008). 
Az algériai homoki gyík, a Psammodromus algirus (Mellékletek: 4. ábra) Franciaország 
és Spanyolország területén honos, 2600 méter tengerszint feletti magasságig széles elterjedésű 
faj, amely változatos helyeken fordulhat elő, főleg cserjésekben, tölgyesekben és 
fenyőerdőkben, ahol a magas növényborítottság miatt a hőmérséklet kevésbé ingadozik 
(Mateo és mtsai 2009). A hím egyedek feje és torka a párzási időszakban sötét narancssárga 
vagy akár piros színezetet ölt, illetve az állatok oldalán kék foltok jelennek meg. Ezek a 
színezeti jelzések bizonyítottan minőségjelző bélyegek (Martín és Forsman 1999, Salvador és 
Veiga 2008). 
A pávaszemes gyík (Timon lepidus) (Mellékletek: 5. ábra) az egyik legnagyobb 
nyakörvösgyíkféle, ami Spanyolországban, Portugáliában, Északnyugat-Olaszországban és 
Dél-Franciaországban őshonos. Kedvelt élőhelyei közé tartoznak az erdős, cserjés, sziklás 
területek. Elterjedési területeinek legfelső határa 2500 méteren található (Pleguezuelos és 
mtsai 2009). Az ivarérett állatok oldalán található kék foltok, melyekről nevüket is kapták, 
erősen reflektálnak kék és UV-tartományban is, mely színezet összefüggést mutat egyes 
minőségjelző bélyegekkel (Font és mtsai 2009). 
A fali gyík (P. muralis) (Mellékletek: 6. ábra) kistestű, mindössze 7 – 8 centiméteres 
testhosszú faj, elterjedési területe Közép- és Dél-Európára tehető. Elsősorban a sziklás, déli 
fekvésű élőhelyeket, meredek, repedésekkel teli töredezett sziklafalakat kedveli, emiatt 
könnyen telepszik meg emberi környezetben is. Akár 2800 méter tengerszint feletti 
magasságig is felhúzódik. Ennél a fajnál is megfigyelhető az ivari dimorfizmus: szaporodási 
időszakban a hímek oldala és hasa narancssárga színezetet ölt, illetve oldalukon kék pontsor 
figyelhető meg (Magyar Madártani és Természetvédelmi Egyesület 2020). A ventrolaterális 
színezet bizonyítottan szerepet játszik a szexuális szelekció során (Abalos és mtsai 2016, 
Names és mtsai 2019). 
A korábban Podarcis iberica-ként ismert guadarramai fali gyík (Podarcis 
guadarramae) (Mellékletek: 7. ábra [Eurolizards 2020]) szintén kistestű, mindössze 7 
centiméteres testhosszal rendelkező portugáliai és spanyolországi gyíkfaj. Elterjedési területe 
az Ibériai-félsziget középső és északnyugati részére tehető. Jellemző élőhelyei a növényekkel 
alig borított gránitsziklák és mesterséges kőfalak. Az állatok dorzális színezete sötétbarna, 
amelyet fekete szaggatott vonal díszít, oldalán apró fekete foltokkal. Ezzel ellentétben 
mindkét nem ventrális oldala fehéres, de egyes egyedeknél sötétvörös színezetet ölt. A fali 
gyíktól eltérően az állatok torkán és hasi oldalán fekete foltok nincsenek, amely lehetővé teszi 
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a két faj szabad szemmel történő megkülönböztetését (Eurolizards 2020). 
 
1.7 Célkitűzések 
Az általam vizsgált fajok mindegyikén megfigyelhetőek olyan feltűnő, pigment alapú 
és/vagy strukturális színezeti jelzések, melyek fontos szerepet játszhatnak az egyedek közötti 
kommunikációban, az intra- és interszexuális szelekcióban. Doktori kutatásom fő célja a 
színezeti jelzések kifejeződését befolyásoló környezeti tényezők, illetve a fiziológiás és 
ökológiai háttérmechanizmusok pontosabb megismerése volt. Ennek érdekében az alábbi 
hipotézisek predikcióit vizsgáltam: 
I. Környezeti stressz hatása a fiziológiás állapotra és színezetre: a táplálékmennyiség és 
a termoregulációs idő kísérletes manipulálása hogyan hat a színezetre, és ezzel 
párhuzamosan milyen hatással van az oxidatív állapotra, az immunkompetenciára és 
a hematokrit szintre? 
Hipotézis: 
A táplálékhiányból és a nem megfelelő termoregulációból adódó stressz különböző 
fiziológiás folyamatokon keresztül hatással van a gyíkok színezetére. 
Predikciók: 
a) A rövid termoregulációs idő hatására csökken a színezet, illetve ezzel 
párhuzamosan csökken az immunkompetencia és a hematokrit szint, míg az 
oxidatív károsodás mértéke növekszik. 
b) Éhezés hatására a színezet csökken, illetve ezzel párhuzamosan csökken az 
immunkompetencia és a hematokrit szint, míg az oxidatív károsodás mértéke 
növekszik. 
c) Az éhezés és a termoregulációs idő csökkenésének együttes hatása csökkenti 
a színezet, az immunkompetenciát, a hematokrit szintet és növeli az oxidatív 
károsodás mértékét. 
II. Az élőhely minőségének hatása az oxidatív állapotra és a színezetre: különböző 
hőmérsékleti adottságokkal rendelkező környezetekben az oxidatív károsodás mely 
aspektusai hatnak szelekciós erőként a hím gyíkok ivari jelzéseire és egyéb, egyedi 
minőséget jelző tulajdonságaikra? 
Hipotézis: 
A hatékony termoreguláció egy prediktálhatóan és egy sztochasztikusan változó 
hőmérsékletű élőhelyen eltérő módon valósítható meg. A különböző termoregulációs 
stratégiák jelentősen befolyásolhatják az oxidatív állapotot, és ezen keresztül hatással 
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lehetnek a színezeti jelzések kifejeződésére is. 
Predikciók: 
a) Egy prediktálhatóan változó hőmérsékleti környezetben a termoreguláció 
hatékonyabb, így kevesebb energiabefektetést igényel. A szűk optimális 
hőmérsékleti tartományon elszenvedett maximális oxidatív kár csökkentésére 
hat erősebb szelekció. A jobb minőségű egyedeknél az optimális 
hőmérsékleten elszenvedett oxidatív károsodás alacsonyabb. 
b) Egy sztochasztikusan változó hőmérsékleti környezetben a termoreguláció 
kevésbé hatékony, így költségesebb. A széles hőmérsékleti tartományon 
elszenvedett átlagos oxidatív kár limitál. A jobb minőségű egyedek a 
legmagasabb oxidatív károsodást szűkebb hőmérsékleti tartományon 
szenvedik el. 
III. Táplálékellátottság, lokomotoros teljesítmény, parazitafertőzés és színezet 
kapcsolata: milyen hatással van a gyíkok lokomotoros teljesítményére a táplálék 
mennyiségének kísérletes manipulálása, illetve milyen összefüggésben áll a 
teljesítmény a parazitafertőzés és a színezet jellemzőivel? 
Hipotézis: 
A táplálék mennyisége és a parazitafertőzés intenzitása befolyásolja az egyedek 
lokomotoros teljesítményét, amelyet a színezet jelez. 
Predikciók: 
a) Éhezés hatására a lokomotoros teljesítmény csökken. 
b) Az ekto- és/vagy endoparazitával fertőzöttebb egyedek alacsonyabb 
teljesítményt mutatnak. 
c) Az intenzívebb strukturális és pigment alapú színezet jobb lokomotoros 
teljesítménnyel párosul. 
IV. Parazitafertőzés hatása a színezetre: az endoparazita-fertőzés milyen hatással van a 
gyíkfajok ivari jelzéseire? 
Hipotézis 
A parazita-mediált szexuális szelekció elmélete szerint a parazitafertőzés 
befolyásolja az ivari jelzések intenzitását, és szelekciós hatóerőként hatással van a 
jelzés evolúciójára is (Hamilton és Zuk 1982). 
Predikciók 
A feltűnőbb/intenzívebb színezettel rendelkező fajok parazitáinak prevalenciája 
magasabb. 
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Az egyes témaköröket lefedő kérdések megválaszolása más-más módszert igényelt, így 
ezeket mindegyik témakör elején külön-külön ismertetem, melyet minden esetben az 
eredmények és azok kiértékelése követ. 
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2 KÖRNYEZETI STRESSZ HATÁSA A FIZIOLÓGIÁS ÁLLAPOTRA 
ÉS SZÍNEZETRE 
2.1 Anyag és módszer 
2.1.1 Terepi mintavétel és morfológiai mérések 
2014-ben a párzási időszak elején 44 ivarérett hím zöld gyík egyed került befogásra egy 
Tápiószentmárton melletti populációból (47° 20′ 25″ N, 19° 47′ 11″ E, WGS84), botra 
erősített damilhurok segítségével. Az összes állat befogása négy napig tartott, május 6 – 9-ig. 
Az állatokat a befogás napján az ELTE-TTK Állatrendszertani és Ökológiai Tanszékén 
kialakított kísérleti laboratóriumban helyeztem el. Minden egyedtől még aznap vérmintát 
vettem, valamint elvégeztem a morfológiai és színezeti méréseket is. A vérmintákból először 
vérkeneteket készítettem, melyek segítségével megállapítottam, hogy melyik egyed fertőzött 
vérparazitákkal, hiszen a kísérletben csak olyan egyedeket használtam, amelyek 
Haemogregarinidae családba tartozó vérparazitákkal fertőzöttek. A vérkenetek mikroszkópos 
vizsgálata után a nem fertőzött egyedeket a kísérletből kizártam, és másnap szabadon 
engedtem a befogás helyszínén. 
A morfológiai mérések során először lemértem minden egyed törzshosszát (SVL: snout-
to-vent length; orrcsúcs-kloáka távolság) 0,01 cm-es pontossággal egy digitális tolómérő 
segítségével (Mitutoyo, Kawasaki, Japán), majd meghatároztam az egyedek fejhosszát (HL: 
az orrcsúcs és az utolsó fejtetői pajzs közötti távolság), fejszélességét (HW: temporális 
pajzsok közötti távolság) és fejmagasságát (HH: alsó állkapocs és fejtető közötti távolság) 
(Mellékletek: 8. ábra). Az egyedek testtömegének meghatározása egy analitikai mérleg 
(Ohaus Scout Pro SPU-2001, Pine Brook, USA) segítségével, 0,1 g-os pontossággal történt. 
Végül megszámoltam minden egyeden az általam vizsgált vérparaziták vektoraként szolgáló 
ektoparazitákat (Ixodes spp., Ixodidae) is (Zechmeisterová és mtsai 2019). 
 
2.1.2 Színezeti mérések 
Az állatok torok- és hasi színezetét egy hordozható spektrofotométer (USB-2000, Ocean 
Optics, Inc., Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok) segítségével mértem, mely DH-2000 
típusú (Ocean Optics, Inc., Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok) deutérium és halogén 
fényforrással és egy R4000-7 típusú optikai szállal (Ocean Optics, Inc. Dunedin FL, Amerikai 
Egyesül Államok) volt felszerelve. Minden mérés során az optikai szál feje 90 fokos szöget 
zárt be a mért terület felszínével, illetve 3 mm távolságra volt a felszíntől (RHP-1 tartó 
[Ocean Optics, Inc., Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok]). A műszerrel a 320 és 700 nm 
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közötti hullámhossztartományon visszaverődő fény százalékos arányát (reflektancia) mértem. 
A sötét standard értéket minden beérkező fény teljes kizárásával állítottam elő (reflektancia = 
0 %), míg a fehér (reflektancia = 100%) méréséhez WS-1 típusú standardot (Ocean Optics, 
Inc., Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok) használtam. A mérések során a Ocean Optics 
SpectraSuite szoftvert használtam (integration time: 15 msec; avarage time: 10; boxcar: 10; 
Ocean Optics, Inc. Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok). A torok és a has esetében is 
három-három random ponton végeztem egymástól független méréseket, melyeket a 
későbbiekben minden egyeden testtájanként átlagoltam. Az átlagolt mérésekből hoztam létre 
az elemzésekben használt színezeti változókat (Bajer és mtsai 2010, 2011, 2012, Molnár és 
mtsai 2012, 2013). A teljes intenzitás (total brightness) a teljes hullámhossztartományon 
(320–700 nm) mért átlagos reflektanciát (R320–700), a relatív UV-intenzitás (UV chroma) az 
UV-tartományban (320–400 nm) mérhető átlagos reflektancia és a teljes intenzitás hányadosát 
(R320–400/R320–700), a relatív kék intenzitás (kék chroma) a kék tartományban (400–490 
nm) mért átlagos reflektancia és a teljes intenzitás hányadosát (R400–490/R320–700), míg a 
relatív zöld és sárga intenzitás (zöld-sárga chroma) a zöld és sárga tartományban (490–600 
nm) mért átlagos reflektancia és a teljes intenzitás hányadosát (R490–600/R320–700) jelenti. 
A torok és a has eltérő színezeti adottságai miatt a torok esetében a teljes intenzitást 
(TorokBRI), a relatív kék (TorokKék) és UV-intenzitást (TorokUV), míg a has esetében a 
teljes intenzitást (HasBRI), a relatív UV- (HasUV) és relatív zöld-sárga (HasZöldSárga) 
intenzitást használtam az elemzések során. 
 
2.1.3 Laboratóriumi vizsgálatok 
2.1.3.1 Kísérleti elrendezés 
Minden egyedet egyesével, még a befogás napján egy 80 x 40 cm-es alapterületű 
opálosan áttetsző oldalú terráriumban helyeztem el, ahol a kísérlet teljes ideje (33 nap) alatt 
tartózkodtak (Mellékletek: 9. ábra). Az optimális testhőmérséklet kialakításához szükséges 
hőt spotlámpák (40 W, Osram GmbH, Augsburg, Németország) biztosították minden 
terráriumban. Az adott időszakra jellemző fotoperiódus (L12:D12) kialakításához teljes 
spektrumú izzóval/fénycsővel (Repti Glo 2.0 13W/Repti Glo 2.0 20W 60 cm, HAGEN 
Deutschland GmbH & Co., Holm, Németország) felszerelt lámpákat alkalmaztam. A 
kísérletet egy háromnapos akklimatizációs időszak előzte meg, mely alatt minden egyed 
számára ad libitum ivóvizet és táplálékot (Tenebrio molitor lárva, „lisztkukac”), illetve 
optimális hőmérsékletet (Tnappali = 28 ± 2 °C, Téjjel = 21 ± 2 °C) (Rismiller és Heldmaier 1988) 
biztosítottam. Az új környezethez való alkalmazkodás után minden egyedtől egy újabb 
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vérmintát vettem az oxidatív állapot későbbi becslésére. A vérvétel okozta stressz enyhítésére 
újabb háromnapos pihenőszakaszt iktattam be, majd ezt követően végeztem el minden 
egyeden az immunválasz erősségének becslésére alkalmazott PHA-teszteket 
(phytohaemagglutinin-teszt; a módszer leírása: 2.1.3.4. alfejezet). Újabb egynapos pihenőt 
követően a 40 egyedet véletlenszerűen 4 csoportba osztottam be, melyekben a 
termoregulációs idő hosszát és a táplálék mennyiségét faktoriális elrendezésben változtattam 
(1. táblázat). 
 






























































































1. táblázat A kísérleti elrendezés. A kísérletben az elérhető táplálék mennyiségét és a napozással tölthető 
(termoregulációs) idő hosszát változtattam faktoriális elrendezésben a következőképpen: 
Opt*Opt: optimális termoregulációs idő biztosítása 10 órán (07:00–17:00) keresztül, magas (ad libitum) 
táplálékellátottság (naponta 5 g lisztkukac) mellett. 
Opt*Szub: optimális termoregulációs idő biztosítása 10 órán (07:00–17:00) keresztül, alacsony 
táplálékellátottság (kétnaponta 1 g lisztkukac) mellett. 
Szub*Opt: szuboptimális termoregulációs idő biztosítása 3 órán (07:00–10:00) keresztül, magas 
táplálékellátottság (naponta 5 g lisztkukac) mellett.  
Szub*Szub: szuboptimális termoregulációs idő biztosítása 3 órán (07:00–10:00) keresztül, alacsony 
táplálékellátottság (kétnaponta 1 g lisztkukac) mellett.  
A kísérlet teljes ideje alatt ad libitum ivóvizet biztosítottam az állatoknak. A kísérleti laboratórium hőmérséklete 




Megfigyeléseim szerint a magas táplálékellátottságú csoportokban az egyedek nem 
tudták a számukra felkínált összes lisztkukacot elfogyasztani, amiből arra következtettem, 
hogy a táplálékot ad libitum biztosítottam számukra. Ezzel szemben az alacsony 
táplálékellátottságú csoportokban az egyedek rögtön elfogyasztották az összes felkínált 
lisztkukacot, és továbbiakat kerestek, így feltételezhető, hogy esetükben a táplálékmennyiség 
szuboptimális szinten maradt. A táplálékellátottság hatását páros t-tesztek segítségével 
vizsgáltam, mely során kiderült, hogy a magas kezelési csoportban az egyedek testtömege 
növekedett (t = 3,214; df = 19; P = 0,005), míg az alacsony kezelési csoportban nem változott 
(t = 1,7043; df = 19; P = 0,105). A kísérlet előtt a két csoport egyedeinek testtömege között 
nem volt szignifikáns különbség (kétmintás t-próba: t = 0,530; df = 37; P = 0,600). Ezen 
eredmények szerint az alacsony táplálékellátottság egy kontroll csoportnak, míg a magas 
táplálékellátottság ad libitum kezelésnek feleltethető meg, ami az extra/tartalék tápanyag 
növekedését reprezentálja. A táplálékellátottság hatásait ezen eredmények fényében 
értelmeztem. 
A 14 napig tartó kísérleti kezelés után újból elvégeztem az immunkompetencia 
felmérésére szolgáló PHA-teszteket, a színezeti méréseket, illetve vérmintákat vettem a 
parazitafertőzés intenzitásának, a hematokrit szint és az oxidatív állapot becslésére. 
Végezetül, háromnapos pihenőt követően minden egyedet a befogás helyszínén szabadon 
engedtem. 
 
2.1.3.2 Fertőzési intenzitás becslése 
Az általam vizsgált populációban igen magas prevalenciában vannak jelen [2010: 95,8 
% (Molnár és mtsai 2013); 2014 (jelen vizsgálat): 90,9 %] a Haemogregarinidae családba 
(Apicomplexa törzs, Adeleorina alrend) tartozó vérparaziták (Mellékletek: 10. ábra), melyek 
ektoterm fajok vörösvérsejtjeiben élősködő eukarióta egysejtűek (Telford 2009). A 
haemogregarin paraziták elterjedt kórokozók a hüllők körében. A Haemogregarinide család az 
Adeleorina alrendbe tartozik, amely több másik családot is magába foglal, ezek közül a két 
leggyakoribb a Hepatozoidae és a Karyolysidae. Mindhárom család tagjai megtalálhatóak vízi 
és szárazföldi fajokban is, fő vektoraik a piócák és vérrel táplálkozó ízeltlábúak, mint a 
szúnyogok, illetve a gyíkok fő ektoparazitái, a kullancsok és az atkák (Telford 2009). 
Haemogregarin parazitákat több nyakörvösgyíkféléknél is kimutattak már, például az ibériai 
fali gyíknál (Podarcis bocagei), Carbonell fali gyíknál (Podarcis carbonelli) (Roca és Galdon 
2010), a Cyrén hegyi gyíknál  (I. cyreni) (Amo és mtsai 2004), a fali gyíknál (P. muralis) 
(Amo és mtsai 2005), a fürge gyíknál (L. agilis), az elevenszülő gyíknál (Z. vivipara) 
29 
(Majlathova és mtsai 2010) és az általam vizsgált zöld gyíknál (L. viridis) is (Molnár és mtsai 
2013). 
Az egyedi fertőzési intenzitás meghatározásához az állatok hátsó szemzugából 
(posztorbitális szinusz) egy 75 µl-es steril heparinizált hematológiai kapilláris (Hischmann 
Laborgerate GmbH & CO. KG, Eberstadt, Németország) segítségével vért vettem 
(Mellékletek: 11. ábra), melyből vérkeneteket készítettem a 14 napos kísérleti kezelés előtt és 
után is. A vérkeneteket száradás után 1 percig metanolba merítve fixáltam, majd az újabb 
száradást követően 50 perc alatt Giemsa-oldatba (Sigma-Aldrich Chemie GmbH, Steinheim, 
Németország) merítve festettem meg. Az elkészült preparátumokat ezután fénymikroszkóp 
(Zeiss Axioskop 2) segítségével vizsgáltam 1000x-es nagyítás mellett. Az egyedi fertőzési 
intenzitást az 1000 vörösvérsejtben található paraziták számával jellemeztem. A zöld gyíkban 
található paraziták a Haemogregarinidae családba tartoznak, melyek faji szintű elkülönítése 
nem lehetséges, így a különböző morfotípusokat (Molnár és mtsai 2013) a statisztikai 
analízisben együtt kezeltem. 
 
2.1.3.3 Hematokrit és oxidatív állapot becslése 
A kezelések előtt és után gyűjtött mintákat a hematokrit szint és az oxidatív állapot 
becslésére is felhasználtam. Az üvegkapillárisba felszívott vért egy kapilláriscentrifuga 
(Boeco H240, Boeckel+Co, Hamburg, Németország) segítségével 1000 RPM fordulatszámon, 
10 percig centrifugáltam. A centrifugálás hatására a vérplazma és a vér sejtes elemei 
szétváltak, melynek hosszát 1 mm-es pontossággal lemértem. A sejtes üledék hosszának a 
teljes hosszhoz viszonyított arányát használtam a hematokrit becslésére. Ezután a plazmát 
Eppendorf csövekbe fújtam és -80 °C-os hűtőbe helyeztem, hogy később felhasználhassam az 
oxidatív állapot becsléséhez. 
Az oxidatív károsodás mértékét d-ROM tesztek (Diacron Labs s.r.l., Grosseto, 
Olaszország) segítségével végeztem, mely a vérplazmában keringő reaktív oxigén-
metabolitok mennyiségét (ROMs: Reactive Oxygen Metabolites) méri. A ROM olyan 
molekulák gyűjtőneve, melyek különböző szerves molekulák (aminosavak, lipidek, 
nukleotidok) oxidációja során keletkező hiperoxidokat (ROOH) foglal magában (Isaksson és 
mtsai 2011). A vérplazma mintákhoz a teszt elvégzése során egy alkil-szubszituált aromás 
amin kromogént és ecetsav puffert (pH: 4,8) adtam, mely hatására a plazmában található 
proteinekből vasionok szabadulnak fel. A vasionok és a reaktív oxigén-metabolitok reakciója 
során alkoxil (R-O*) és peroxil (R-OO*) gyökök képződnek, melyek reagálnak a kezdetben 
színtelen kromogénnel. A reakció hatására a kromogénből rózsaszín származék képződik, 
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melynek mértéke arányos a vérplazmában található reaktív oxigén-metabolitok 
mennyiségével. A teszt elvégzéséhez előírt protokoll szerint először az ecetsav pufferből és a 
kromogénből 100:1-hez arányú keveréket készítettem. Ezután 200 µl keverékhez 5 µl plazmát 
adtam, majd az így elkészített mintákat 37 °C-os vízfürdőben inkubáltam 75 percen keresztül, 
folyamatos rázatás mellett, végül minden mintát 2 percig 10 000 RPM-en centrifugáltam. A 
centrifugálást követően, minden mintából 190 µl keveréket vittem fel 96 lyukú plate-re. Erre 
azért volt szükség, hogy a centrifugálást követően a leülepedett szennyeződés ne kerüljön a 
mintába. Egy BioTek ELX808IU PC (BioTek Instruments, Inc., USA) típusú abszorbancia 
mikroplate-olvasóval 490 nm-es hullámhosszon meghatároztam a színváltozás mértékét, 
melynek konvencionális mértékegysége az U Carr (Carratelli Units). Minden minta esetében 
párhuzamos méréseket is végeztem, így a későbbi elemzések során a két párhuzamos minta 
átlagát használtam.  
 
2.1.3.4 Immunkompetencia becslése 
Az immunkompetencia vizsgálatának elterjedt módszere a phytohaemagglutinin (PHA) 
okozta bőrduzzanat-reakció kiváltása és becslése. Madaraknál, hüllőknél és emlősöknél is 
általánosan alkalmazzák (Martín és mtsai 2006, Cutrera és mtsai 2014, Kopena és mtsai 
2014). A teszt elvégzése során szubkután injekció formájában a testtömeghez viszonyított 
dózisú PHA-oldatot fecskendeznek az állatok valamely testrészébe (általában végtagok). A 
befecskendezett oldat hatására az injekció helyére különböző immunsejtek (limfociták, 
makrofágok, trombociták) vándorolnak, melyek helyi ödémát okoznak. A duzzanat mértékét 
egy kontrollal összevetve becsülhetjük az immunválasz erősségét. A módszer az 
immunrendszer általános állapotáról ad információt (Martín és mtsai 2006). 
Kísérletem során egy spessiméter segítségével először lemértem minden állat mindkét 
hátsó lábának talppárna-vastagságát 0,1 mm-es pontossággal. A bal hátsó talppárnába 0,1 ml 
foszfátpuffert (AppliChem GmbH, Darmstadt, Németország) (kontroll végtag), míg a jobb 
hátsó láb talppárnájába azonos mennyiségű és 1 mg/ml koncentrációjú PHA-oldatot (Sigma-
Aldrich Chemie GmbH, Steinheim, Németország) fecskendeztem (kezelt végtag). A kontroll 
végtagba fecskendezett puffer segítségével kizárhattam az injekció által okozott sérülésből 
adódó gyulladás, illetve a folyadék általi fizikai dagadás hatását. 12, 24 és 48 óra múlva 
ugyanazon a ponton ismét lemértem a talppárnák vastagságát. Tapasztalataim szerint a PHA-
oldat 48 óra múlva teljesen felszívódott és a duzzanat megszűnt, így az állatokra nézve a 
vizsgálat nem járt káros hatással. 
Annak érdekében, hogy az immunkompetenciát jellemző változót létrehozhassam, 
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először a kezelt lábon (jobb) mért talppárna-vastagságok összes egyedre vonatkoztatott átlagát 
ábrázoltam a négy mérési időpontban (kezelés előtt, kezelést követő 12, 24 és 48 óra múlva). 
A kapott görbe legmeredekebb szakasza és egyensúlyi pontja a 12 és 24 órás mérésnél volt, 
így a továbbiakban ezeket a méréseket használtam minden egyednél. Egyedenként mindkét 
láb esetében (kezelt és kontroll) kivontam a 12. és a 24. órában mért értékből a 0. órában mért 
értéket, melyek az alapállapothoz viszonyított duzzadás mértékét adták meg az injekció 
beadása utáni 12. és 24. órában. Az egyes oldali telítési görbék jellemzésére mindkét láb 
esetében lineáris regressziót végeztem a 12 és a 24 óra múlva tapasztalt változás mértékével 
(ResKezelt, ResKontroll). Az így kapott reziduálisokon újabb lineáris regressziót futtattam, 
melyek reziduálisait használtam az immunválasz erősségének becslésére (ResImmun). Ezzel a 
módszerrel igyekeztem jellemezni az immunválasz görbéjének tetőzését, ugyanakkor a 
kontroll végtag segítségével egyúttal korrigálhattam is a tű által okozott sérülésből adódó, 
illetve az 1 ml folyadék által okozott duzzadás mértékére. A számításokat a kísérleti kezelések 
után és előtt elvégzett PHA-tesztek eredményeivel egyaránt elvégeztem. 
 
2.1.4 Statisztikai elemzés 
A statisztikai elemzések során használt változókat három csoportba osztottam: 
morfológiai (testhossz [SVL], fejmagasság [HH], fejszélesség [HW], fejhosszúság [HL] és 
testtömeg [BW]), színezeti (TorokBRI, TorokUV, TorokKék; HasBRI, HasUV, 
HasZöldSárga) és fiziológiás változók (hematokrit szint, oxidatív károsodás mértéke, 
parazitafertőzés intenzitása, immunkompetencia). Azért, hogy a változók számát 
csökkentsem, a morfológiai változókon főkomponens-analízist (PCA: Principal Component 
Analysis) végeztem. A kapott főkomponens sajátértéke 4,63 volt, és a variancia 92,63 %-át 
magyarázta (faktorsúlyok: SVL = 0,98; BW = 0,97; HL = 0,98; HW = 0,90; HH = 0,98). A 
későbbi analízisekben a morfológia együttes jellemzésére ezen főkomponens értékeit 
használtam egyedi változóként (Morf PC). A színezeti és a fiziológiás változók esetében a 
változás mértékét a kezelések előtt és után mért értékek előjeles különbségével jellemeztem, 
minden esetben a kezelés utáni állapotból kivonva a kezelés előtti értékeket (Bajer és mtsai 
2012).  
Első lépésként a három változócsoport közötti összefüggések felderítéséhez korrelációs 
elemzéseket végeztem. A változók normalitását q-q plot segítségével vizsgáltam, mely 
alapján kiderült, hogy nem minden változó mutat normál eloszlást. A nem normál eloszlások 
miatt Spearman-féle rangkorrelációval készítettem el a változók korrelációs mátrixát. Az 
egyedi P-értékek korrekciójára Benjamini-Hochberg False Discovery Rate (BH-FDR) 
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korrekciót használtam (Benjamini és Hochberg 1995). 
Következő lépésként a kezeléseknek a fiziológiás és színezeti jellemzők változására 
gyakorolt hatását többváltozós Általános Lineáris Modellel (Multivariate General Linear 
Modell) vizsgáltam, melyben függő változóként szerepeltek a színezeti (TorokBRI, TorokUV, 
TorokKék; HasBRI, HasUV, HasZöldSárga) és fiziológiás jellemzők (hematokrit szint, 
oxidatív károsodás mértéke, parazitafertőzés intenzitása, immunkompetencia) változásai. A 
modellben független kategória változóként a termoregulációs idő hossza és a 
táplálékellátottság, illetve ezek interakciója, míg folytonos kovariánsként a Morf PC szerepelt. 
A főmodell futtatása után a válaszváltozókon további egyváltozós Általános Lineáris 
Modelleket (GLM: General Linear Model) futtattam, annak érdekében, hogy 
meghatározhassam az egyedi hatásokat is. A q-q plot elemzések alapján a modell reziduálisok 
normál eloszlást mutattak. A kapott eredményeket BH-FDR P-érték korrekció után 
értékeltem. 
A változók létrehozásához és az eredmények ábrázolásához az SPSS 19 for Windows 
programot (SPSS Inc., Chicago, Illinois, Egyesült Államok), míg a Spearman-féle 
rangkorrelációk és a többváltozós/egyváltozós GLM modellek futtatásához az R 3.2.0 
program „Himsc”, illetve „stats” programcsomagjait használtam (Frank 2019). 
 
2.2 Eredmények 
Mivel a P-értékek BH-FDR korrekciója után a változók között nem találtam 
szignifikáns összefüggést (P > 0,648, r = 0,01 – 0,57), így mindegyik változót egymástól 
független változóként vittem be a későbbi statisztikai modellekbe. A többváltozós általános 
lineáris modell eredményei szerint mindkét kezelés egyedi hatása szignifikánsan befolyásolta 
a fiziológiás és színezeti jellemzőket (termoregulációs idő hossza: Wilks’ 𝜆 = 0,45; F10,20 = 
2,46; P = 0,042; táplálékellátottság: Wilks’ 𝜆 = 0,32; F10,20 = 4,32; P = 0,026), míg a két 
kezelés interakciója (Wilks’ 𝜆 = 0,57; F10,20 = 1,53; P = 0,20) és a testméret (Morf PC: Wilks’ 
𝜆 = 0,62; F10,20 = 1,23; P = 0,33) nem mutatott szignifikáns összefüggést egyik változóval 
sem. 
A táplálékellátottság egyedi hatását vizsgáló modellek eredményei szerint a táplálék 
mennyisége szignifikáns hatással volt az immunkompetenciára (F1,29 = 4,36; P = 0,046), az 
oxidatív károsodás mértékére (F1,29 = 8,01; P = 0,008) és a torok színezetének teljes 
intenzitására (F1,29 = 13,92; P < 0,001) (3. ábra). A magas táplálékmennyiség hatására az 
immunválasz erőssége csökkent (3. ábra; A), míg az reaktív oxigén-metabolitok mennyisége 
(3. ábra; B) és a torok színezetének teljes intenzitása növekedett (3. ábra; C). Az egyváltozós 
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modellek további eredményei szerint a táplálékellátottság a parazitafertőzés intenzitásával és 
a hematokrit szinttel nem mutatott szignifikáns összefüggést (P > 0,24). 
Az egyedi hatásokat vizsgáló modellek eredményei szerint a termoregulációs idő hossza 
szignifikáns hatással volt az immunkompetenciára (F1,29 = 4,82; P = 0,036) és a reaktív 
oxigén-metabolitok mennyiségére (F1,29 = 7,88; P = 0,008) (4. ábra). Azok az egyedek, 
amelyek hosszabb ideig voltak képesek fenntartani optimális testhőmérsékletüket, erősebb 
immunválaszt produkáltak (4. ábra; A), de magasabb volt a vérükben a reaktív oxigén-
metabolitok mennyisége, mint azoknak, amelyeknek rövidebb ideig volt elérhető az optimális 
testhőmérséklet (4. ábra; B). 
A BH-FDR korrekció után csak a torokszínezet teljes intenzitására és a reaktív oxigén-
metabolitok szintjére vonatkozó eredmények maradtak szignifikánsak. A korrekciók után a 
táplálékellátottság szignifikáns hatással volt a torok teljes intenzitására (Pfdr = 0,003) és az 
oxidatív károsodás mértékére (Pfdr = 0,018), míg a termoregulációs idő mindössze az oxidatív 
károsodás mértékét befolyásolta szignifikánsan (Pfdr = 0,018). Ezek az eredmények a 
szexuálisan szelektált színezet és az oxidatív állapot közötti robusztus összefüggést jelzik. A 
P-érték korrekciója után az immunválasz erőssége nem mutatott szignifikáns összefüggést 
sem a táplálékellátottsággal (Pfdr = 0,061), sem a termoregulációs idő hosszával (Pfdr = 0,061). 





3. ábra A táplálékmennyiség hatása az immunkompetencia, az oxidatív károsodás mértékének és a torok teljes 
intenzitásának változására. A magas táplálékellátottságon tartott egyedek immunkompetenciája magasabb, mint 
éhező társaiké (A). Magasabb táplálékellátottság mellett az egyedek magasabb oxidatív károsodást szenvedtek el 









































































4. ábra A termoregulációs idő hosszának hatása az egyedek immunkompetenciájára és az oxidatív károsodás 
mértékére. Az otpimális termoregulációs idő (10 óra) mellett tartott egyedek erősebb immunválaszt produkáltak, 
mint azok akik csak szuboptimális ideg, 3 órán keresztül érhettek el magas hőmérsékletet (A). Az otpimális 
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2.3 Értékelés 
A vizsgálatom fő eredménye, hogy a termoregulációs idő hossza (az optimális 
anyagcseréhez szükséges idő) és a táplálékmennyiség (elérhető energiamennyiség) egymástól 
függetlenül hatással volt az egyedek fiziológiás állapotára és az intra- és interszexuális 
szelekciós folyamatokban fontos szerepet játszó színezeti jelzés intenzitására is. A hím zöld 
gyíkok számára az optimális anyagcseréhez szükséges idő és az elérhető energia mennyisége 
meghatározó környezeti tényezők a szaporodási időszakban. Eredményeim szerint a magas 
táplálékellátottság hatására a hímek ivari jelzésének intenzitása növekedett, ami a reaktív 
oxigén-metabolitok mennyiségének növekedésén és a csökkent mértékű immunkompetencián 
keresztül a fiziológiás teljesítmény csökkenésével párosult. Ezek mellett kiderült, hogy a 
termoregulációs idő hossza hatással van a reaktív oxigén-metabolitok mennyiségére és ezzel 
párhuzamosan az immunkompetenciára is. Kevés olyan korábbi tanulmány ismert, amely 
együttesen vizsgálja a manipulált környezeti hatások fiziológiás állapotra és szexuális 
jelzésekre gyakorolt hatását. Jelen kísérlet viszont bemutatja, hogy az ivari jelzések 
őszinteségét a szexuális bélyeg intenzitása és a fiziológiás teljesítmény közötti trade-off 
biztosíthatja. 
Az elérhető energia mennyisége függetlenül a hőmérsékleti kezeléstől hatással volt a 
gyíkok fiziológiás állapotára. Jobb táplálékellátottság mellett az egyedek vérében a reaktív 
oxigén-metabolitok mennyisége megnőtt. Elképzelhető, hogy az extra energiamennyiség 
lehetővé tette a tápanyag raktározását, ami miatt az egyedek anyagcsere-intenzitása 
megnövekedett. Mivel a reaktív szabadgyökök az anyagcsere-folyamatok melléktermékei, így 
feltételezhető, hogy az intenzívebb anyagcsere fokozott szabadgyök-produkciót és ezen 
keresztül az oxigén-metabolitok felszaporodását okozta a vérben (Monaghan és mtsai 2009). 
Magas táplálékellátottság mellett az egyedek gyengébb immunválasz kialakítására voltak 
képesek, mint az alacsony táplálékellátottság mellett tartott társaik. Előző eredményemmel 
összhangban, miszerint a magas táplálékmennyiség megnövekedett reaktív oxigéngyök-
produkciót eredményez, elképzelhető, hogy a fokozott szabadgyök-termelődés károsító 
hatással van az immunválasz kialakításában fontos szerepet játszó biomolekulákra is. Ez 
esetben elképzelhető, hogy ezen molekulák nagymértékű károsodása csökkent 
immunkompetenciát eredményezett a magas tápanyagellátottság mellett tartott egyedeknél. 
Az extra mértékű táplálékmennyiség oxidatív állapotra és immunkompetenciára gyakorolt 
hatása mellett jelentős mértékben befolyásolta az egyedek torokszínezetének teljes 
intenzitását. Korábbi tanulmányok kimutatták, hogy gyíkok esetében a kialakítási és/vagy 
fenntartási költségek (Megía-Palma és mtsai 2016) mellett a fejlődési stressz és a tápanyagok 
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minősége (Olsson és mtsai 2013) is hatással van a strukturális színezet intenzitására. Ezek 
mellett bizonyított, hogy az általunk tanulmányozott faj esetében a torok színezete egy 
környezeti hatások által befolyásolt (Bajer és mtsai 2012), kondíciófüggő ivari jelzés (Molnár 
és mtsai 2012). A korábbi vizsgálatból az derült ki, hogy közvetlenül a téli hibernációt 
követően a torokszínezet kialakítását a termoregulációs idő hossza befolyásolta, nem pedig az 
elérhető energia mennyisége (Bajer és mtsai 2012). Mivel jelen tanulmányban az egyedek 
befogása azután történt, hogy a torokszínezet teljes mértékben kialakult, így ezen eredmények 
az ivari jelzés fenntartási, nem pedig kialakítási költségeiről nyújtanak információt. 
Összességében elmondható, hogy az intenzív strukturális színezet fenntartása energetikailag 
költséges az állat számára, így az elérhető táplálék csökkenése miatt kevésbé intenzív 
színezeti jelzések fenntartására képesek. 
A termoregulációs idő hossza befolyásolta az egyedek fiziológiás jellemzőit. Azok az 
egyedek, amelyek számára hosszabb ideig volt elérhető a magas hőmérséklet, nagyobb 
mértékű oxidatív károsodást szenvedtek el, mint azon társaik, akik számára rövidebb ideig 
volt elérhető a hatékony termoreguláció lehetősége. Az ektoterm állatok anyagcseréjének 
intenzitását a külső környezet hőmérséklete határozza meg, így feltételezhető, hogy annál a 
csoportnál, ahol csak 3 órán keresztül biztosítottam az optimális hőmérsékletet, csökkent az 
egyedek anyagcseréjének intenzitása (Bicego és mtsai 2007), ami csökkent reaktív 
oxigéngyök-termelődéshez vezetett. Alternatív magyarázatként elképzelhető, hogy a csökkent 
termoregulációs idő során elszenvedett hidegstressz fokozta a reaktív oxigéngyökök 
neutralizációját. Az uncoupling to survive hipotézis szerint vannak ún. „szétkapcsoló” 
(uncoupling) fehérjemolekulák (UCP: uncoupling proteins), amelyek képesek csökkenteni a 
hidegstressz során fokozódó reaktív oxigéngyökök mitokondriumból való felszabadulását 
(Speakman és mtsai 2004). Ez a mechanizmus az alacsony környezeti hőmérséklet mellett 
fontos szerepet játszhat a hideg (Zhou és mtsai 2015) vagy az éhezés (Samec és mtsai 2002) 
miatt kialakuló oxidatív stresszel szembeni védekezésben. Bizonyított, hogy ezek az UCP-
molekulák fagypont alatt az elevenszülő gyíkok (Z. vivipara) szervezetében is kifejeződnek 
(Rey és mtsai 2008), így más nyakörvösgyíkféléknél, mint a zöld gyíknál is fontos szerepet 
játszhatnak a hidegstressz által okozott károk eliminálásában. Feltételezésem szerint a 
szuboptimális hőmérsékleti kezelésben részesült egyedek UCP-expressziója fokozódott, 
amely csökkentette a reaktív oxigéngyökök mennyiségét. 
Egy fali gyíkokon (P. muralis) végzett kutatáshoz hasonlóan (Sacchi és mtsai 2014) 
jelen vizsgálat során is a csökkent termoregulációs idő alacsonyabb immunkompetenciával 
párosult. A szuboptimális ideig elérhető magas hőmérséklet a fiziológiás teljesítmény 
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csökkenését eredményezhette, ami megnehezíti a megfelelő erősségű immunválasz 
kialakítását. Az is elképzelhető, hogy az alacsony hőmérséklet hatására csökkent a 
tápanyagok felszívódásának hatékonysága (Bicego és mtsai 2007), így a szervezet kevesebb 
energiát volt képes az energetikailag költséges immunválasz kialakításába fektetni 
(Lochmiller és Deerenberg 2000, Meylan és mtsai 2013). Továbbá magyarázat lehet, hogy az 
alacsony hőmérséklet közvetlenül befolyásolta az immunfolyamatok során fontos molekulák 
és sejtek aktivitását (Le Morvan és mtsai 1998). Végül figyelembe kell vennünk azt is, hogy 
egy immunreakció során a patogének eliminálására az immunsejtek reaktív oxigéngyököket is 
termelnek (Chew és Park 2004), amely alapján elképzelhető, hogy a hosszabb 
termoregulációs idő mellett tartott egyedek a szabad gyökök saját szervezetet károsító hatása 
miatt nem voltak képesek intenzívebb immunválasz kialakítására, ellenben magasabb oxidatív 
stresszt szenvedtek el, mint a csökkent immunkompetenciát mutató társaik. 
Összeségében elmondható, hogy az optimális táplálékellátottság miatt az egyedek több 
energiát képesek ivari jelzések fenntartásába allokálni, azonban a fokozott anyagcsere miatt 
megnövekedett reaktív oxigéngyök-termelődés és azok sejt- és molekulakárosító hatása 
csökkenti az immunkompetenciát. Eredményeim szerint az ivari színezet intenzitása és a 
fiziológiás teljesítmény között trade-off van, amely biztosítja a jelzés őszinteségét. 
Eredményeim bizonyítják, hogy különböző, ökológiai szempontból releváns környezeti 
faktorok a szaporodási időszakban hatással vannak a hím zöld gyíkok fiziológiás állapotára és 
ivari jelzéseik intenzitására. A preferált testhőmérséklet fenntartásához szükséges idő hossza 
és az energiaellátottság egymástól független hatásokat mutatott. Az intenzív anyagcsere 
nagymértékű oxidatív károsodással párosuló intenzív immunreakciót eredményezett, ami azt 
jelzi, hogy a fokozott immunválasz kialakítása direkt költséget jelent az egyedek számára. A 
magas energiabevitel fokozta a szexuális jelzés intenzitását, amely bizonyítja, hogy a pigment 
alapú színezetek mellett a strukturális színezet fenntartása is energetikailag költséges lehet 
viselője számára. Továbbá, a jelzés intenzitásának növekedése magas oxidatív károsodással és 
csökkent immunkompetenciával párosult. Mivel az általam gyűjtött adatok nem elegendőek 
az egyes jellemzők közötti ok-okozati kapcsolatok felderítésére, így csak feltételezhető, hogy 
a megnövekedett oxidatív károsodás és a csökkent immunkompetencia a szexuális jelzés 
direkt fiziológiás költségeként jelenik meg. Korábbi tanulmányokból kiderült, hogy az ivari 
jelzés és az egyedek parazitafertőzöttsége között negatív kapcsolat van, ami összhangban van 
a parazita-mediált szexuális szelekció intraspecifikus predikciójával (Molnár és mtsai 2013). 
Ehhez hasonlóan jelen tanulmány is bizonyítja, hogy a hím zöld gyíkok kék torokfoltja 
őszinte ivari jelzésként funkcionál. 
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3 AZ ÉLŐHELY MINŐSÉGÉNEK HATÁSA AZ OXIDATÍV 
ÁLLAPOTRA ÉS A SZÍNEZETRE 
3.1  Anyag és módszer 
3.1.1 Terepi mintavétel és fertőzési intenzitás becslése 
A hipotézis teszteléséhez 15 hím I. cyreni és 15 hím P. algirus egyedet gyűjtöttem be 
2016-ban, a két faj szaporodási időszakában (május–június). A P. algirus példányai a Sierra 
de Guadaramma hegységben, La Golondrina környékéről (40° 45’ 06,0” N; 4° 02’ 03,6” W; 
WGS84) (Mellékletek: 12. ábra), míg az I. cyreni egyedek Puerto de Navacerrada területéről 
(40° 47’ 04,1” N; 4° 00’ 44,8” W; WGS84) (Mellékletek: 13. ábra) származtak. Az egyedeket 
hurok segítségével fogtam be, majd a Madridi Természettudományi Múzeum 
kutatóállomásának (El Ventorillo) laboratóriumában helyeztem el a vizsgálatok és kísérletek 
teljes ideje alatt. Minden állatot egyedi, nem átlátszó oldalú terráriumokban (60 x 40 x 40 cm) 
helyeztem el, ahol optimális hőmérsékletet (Tnappali = 28 ± 2 °C, Téjjel = 21 ± 2 °C) (Rismiller 
és Heldmaier 1988) alakítottam ki fűtőszálak (Exo-Terra Heat Cable 25W, HAGEN 
Deutschland GmbH & Co., Holm, Németország) segítségével, illetve minden egyed 
terráriumát felszereltem búvóhellyel. Az adott időszakra jellemző fotoperiódus (L14:D10) 
kialakításához teljes spektrumú izzóval/fénycsővel (Repti Glo 2.0 13W/Repti Glo 2.0 20W 60 
cm, HAGEN Deutschland GmbH & Co., Holm, Németország) felszerelt lámpákat 
alkalmaztam. A vizet és a táplálékot (Gryllus assimilis, T. molitor lárvák) ad libitum 
biztosítottam.  
A laboratóriumban minden egyeden felvettem a morfológiai (testhossz, testtömeg), 
színezeti (torok, has, ventrolaterális színezet) értékeket, illetve vért vettem a fertőzési 
intenzitás becsléséhez. A morfológiai változók (SVL, BW) felvételét és a vérvételt a 2.1.1-es 
és 2.1.3.2-es fejezetben leírtakkal megegyezően végeztem el. A fertőzési intenzitás 
becsléséhez fénymikroszkóp segítségével megszámoltam a paraziták 1000 vörösvérsejtre 
vonatkoztatott számát. 
 
3.1.2 Színezeti mérések 
A testtájankénti reflektancia mérését a 2.1.2-es fejezetben leírtaknak megfelelően 
végeztem el egy hordozható spektrofotométer (USB-4000, Ocean Optics, Inc., Dunedin FL, 
Amerikai Egyesül Államok) segítségével, mely DT Mini 2GS típusú (Ocean Optics, Inc., 
Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok) deutérium és halogén fényforrással és egy RX700 
típusú optikai szállal (Ocean Optics, Inc. Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok), illetve a 
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konstans 90°-os szög és a felszíntől mért 2 mm-es távolság megtartását biztosító RHP1 
tartóval (Ocean Optics, Inc. Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok) volt felszerelve. A 
mérések során a Ocean Optics SpectraSuite szoftvert használtam (integration time: 7 msec; 
avarage time: 1; boxcar: 6; Ocean Optics, Inc. Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok). 
Mindkét faj esetében megmértem az egyedek torok-, has- és ventrolaterális pontsor (VP) 
színezetének reflektanciáját. A VP esetében három pont egyszeri lemérése történt. 
Testtájanként három, egymástól független mérést végeztem, majd ezeket átlagoltam. Mindkét 
fajnál a torok, has és a VP esetében is faji átlagokat számoltam (5. ábra). A faji átlagokat 
minden testtáj esetében fajonként külön-külön 20 nanométerenként átlagoltam, majd ezeken 
főkomponens analízist végeztem. A módszer segítségével a spektrum azon részeit határoztam 
meg, amelyek a megfigyelt variancia nagy részét magyarázzák (Montgomerie 2006). Ezt 
követően meghatároztam a kapott tartományokon a relatív színintenzitást (chroma), amely az 
adott tartomány átlagos reflektanciájának és a teljes spektrum átlagos reflektanciájának 
hányadosa. Így a későbbi statisztikai elemzésekben a következő változókat használtam a 
színezet jellemzésére: TorokUV (R320–400/R320–700), TorokSárga (R500–650/R320–700), 
HasUV (R320–380/R320–700), HasSárga (R550–650/R320-700), VPUV (R320–400/R320–
700), VPSárga (R490–650/R320–700). 
 
 
5. ábra A két faj torkának, hasának és testoldalának (VP) reflektancia értékei a hullámhossz (nm) függvényében 
ábrázolva. I. cyreni (A, B, C) és P. algirus (D, E, F) hímek egyes testtájainak átlagos faji reflektanciagörbéi. 
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3.1.3 Hőmérsékleti teljesítménygörbék felvétele 
A két faj hőmérsékleti teljesítménygörbéinek felvételére azért volt szükség, hogy így a 
különböző hőmérsékleteken mutatott teljesítményhez tartozó oxidatív károsodást 
meghatározhassam. A fajok preferált hőmérsékletének (Tpref) meghatározásához mindkét faj 
minden egyedét egyesével egy két méter hosszú terráriumba helyeztem, melyben spotlámpák 
és jégakkuk segítségével hőmérsékleti grádienst hoztam létre. A pályán belül minden egyed 
egy órát tartózkodott, mely alatt a helyét szabadon változtathatta, s ezalatt 2 percenként 
minden egyed testhőmérsékletét megmértem egy lézeres hőmérő (Raytek Raynger ST, Raytek 
GmbH, Berlin, Németország) segítségével. Az egyedi értékek átlagolásával megkaptam a faji 
preferált testhőmérsékletet (Tpref). 
A teljesítménygörbék x-tengelyen való rögzítéséhez szükséges meghatározni azt a 
minimális (Tmin) és maximális hőmérsékletet (Tmax), ahol az egyedek teljesítménye nulla. 
Ehhez fajonként 6-6 állatot hűtöttem/fűtöttem jégakkuk/spotlámpák segítségével. A 
hűtés/fűtés közben folyamatosan mértem az egyedek testhőmérsékletét, és kis időközönként 
ellenőriztem a visszafordulási reflexet (a hátára fektetett állat visszafordulási képessége) 
(Voituron és mtsai 2002). A Tmin és Tmax értékeket azokon a hőmérsékleteken határoztam 
meg, ahol az egyedek már nem mutatták a visszafordulási reflexet. Az egyedi értékek 
átlagolásával megkaptam a faji Tmin és Tmax értékeket. A Tmin és a Tmax faji átlagai között a 
Tpref-en túl további négy hőmérsékleti értéket jelöltem ki egymástól egyenletes távolságokra. 
Az így kapott öt hőmérsékleten lemértem mindkét faj egyedeinek a teljesítményét. 
A Tpref-mérések után, az egyedek preferált hőmérsékleten mutatott teljesítményének 
(Tprefdist) becslésére minden állatot egyesével egy kartonból készült, köralakú arénába (átmérő: 
1,5 m, fal magassága: 40 cm, körív szélessége: 20 cm) helyeztem. A lokomotoros 
teljesítményt a teljes kifulladásig megtett út hosszával jellemeztem. A kör alakú arénában az 
állatokat óvatos kézmozdulatokkal kergettem mindaddig, amíg az egyed már nem mutatta a 
visszafordulási reflexet, majd a körpálya teljes hossza alapján kiszámoltam a megtett 
távolságot (cm). Az eltérő futtatási módszerekből adódó mérési eltérések elkerülése végett 
ugyanaz az ember futtatta mindegyik egyedet. A Tprefdist mérése után mindkét faj esetében 
megmértem mindegyik egyed lokomotoros teljesítményét a korábbiakban meghatározott 
további négy hőmérsékleten is. Minden futás előtt jégakkuk és spotlámpák segítségével az 
állatokat a kiválasztott testhőmérsékletre hűtöttem/fűtöttem, majd a futtatást a preferált 
hőmérsékleten végzett futtatással megegyezően végeztem el. Egy adott állat egy nap csak 
egyszer futott mindig azonos időben (9:00-11:00). Az egyes futások között egy nap 
pihenőnapot biztosítottam számukra. A Tmin és a Tmax kivételével minden futási hőmérséklet 
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után vért vettem az állatoktól. A sejtes elemek és a vérplazma szétválasztásához a vérmintákat 
lecentrifugáltam (7500 RPM, 5 perc; Boeco H240, Boeckel & Co, Hamburg, Németország), 
majd a plazmát Eppendorf-csövekben, -80 °C-on fagyasztva tároltam a további vizsgálatokig. 
 
3.1.4 Oxidatív állapot becslése 
A reaktív oxigéngyökök mennyiségét a szabad gyökök károsító hatása miatt a vérben 
felszaporodó reaktív oxidatív metabolitok (ROM) mennyiségével határoztam meg, amely 
alkalmas a szervezetet érő oxidatív károsodás mértékének becslésére. A tesztek elvégzése az 
előző fejezet 2.1.3.3 részében leírt protokollnak megfelelően történt. 
 
3.1.5 Statisztikai elemzés 
A teljesítménygörbék meghatározásához minden egyed esetében a futások hosszát a 
futtatási hőmérsékletek függvényében ábrázoltam. Ezután a pontokra a Kumaraswamy-
függvény segítségével illesztettem a görbét. Az így kapott görbék alapján a következő, 
teljesítményt jellemző változókat számoltam: Max T és effektív teljesítmény (Tbreadth). A Max 
T a görbe maximumpontjához tartozó x-értéket (az a hőmérséklet, ahol az egyedek 
teljesítménye a legnagyobb), míg a Tbreadth a maximális teljesítmény 80%-ához tartozó két x-
érték különbségét (effektív teljesítmény: az a hőmérsékleti tartomány, ahol a teljesítmény 
legalább 80%) jelenti. 
Az oxidatív károsodás mértékét leíró változókat a teljesítménygörbékkel analóg módon 
határoztam meg, mely során a reaktív oxigén-metabolitok mennyiségét a futtatási 
hőmérsékletek függvényében ábrázoltam, majd az így kapott pontokra a Kumaraswamy-
függvény segítségével görbét illesztettem. A görbe segítségével meghatároztam a maximális 
ROM értékét (maximális ROM-szint), illetve azon hőmérséklet-tartomány szélességét, ahol a 
ROM-mennyiség a maximálisnak legalább 80%-a (effektív ROM-tartomány). 
Az egyedek kondícióját a testtömeg testhosszra vonatkoztatott lineáris regressziójából 
számoltam a két fajt külön kezelve. A statisztikai elemzések első lépéseként megvizsgáltam a 
változók eloszlását Shapiro–Wilk teszt és q-q plot segítségével. A normalitás tesztek 
eredményének függvényében az adatok elemzéséhez általános lineáris modelleket (GLM: 
General Linear Model) vagy általánosított lineáris modelleket (GLZ: Generalized Linear 
Model) használtam. Az I. cyreni esetében az effektív ROM-tartomány nem volt normál 
eloszlású, így ebben az esetben GLZ-t, minden más esetben pedig GLM-et használtam az 
adatok elemzéséhez. A parazitákat jellemző változók kivételével a modellek felépítése 
mindkét faj esetében megegyezett. Míg az I. cyreni esetében az endoparazita-prevalencia igen 
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magas volt (86%), addig a P. algirus esetében ugyanez 0%, de az ektoparaziták prevalenciája 
rendkívül magasnak bizonyult (86%). Így az I. cyreni esetében az endoparazita-fertőzöttség 
intenzitását, míg a P. algirus esetében az ektoparazita-fertőzöttség intenzitását használtam. 
Mindkét faj esetében két-két modellt építettem, melyek a függő változókban és a 
színváltozókban különböztek egymástól. Függő változóként egyik esetben a maximális ROM-
szintet, míg a másik esetben az effektív ROM-tartományt használtam. Mindegyik modellben 
az SVL, a kondíció, a parazitafertőzés intenzitása (I. cyreni: endoparazita; P. algirus: 
ektoparazita) és a színezeti jellemzők (TorokUV, VPUV, HasSárga, TorokSárga, VPSárga) 
független változóként szerepeltek. A modellek lefuttatása után minden esetben visszafelé 
irányuló modellegyszerűsítést (backward model simplification) alkalmaztam, mely során a 
független változókat növekvő P-értékek (P < 0,05 kritérium szerint) alapján zártam ki a 
modellekből. 
A modellek futtatásához az R programot (R Core Team 2016), míg a görbék 
illesztéséhez és a változók kinyeréséhez a TableCurve 2D programot (2002) használtam. 
 
3.2 Eredmények 
Mindkét faj esetében az oxidatív károsodást leíró változók szignifikáns összefüggést 
mutattak egyedi minőségjelző bélyegekkel. 
Az I. cyreni esetében az effektív ROM-tartomány negatív összefüggést mutatott a VP 
relatív UV-intenzitásával (2. táblázat, 6. ábra), tehát azok az egyedek, akik szélesebb 
hőmérsékleti skálán szenvednek el magas oxidatív károsodást, kevésbé intenzív 
ventrolaterális UV-színezet kialakítására képesek. A maximális ROM-szint az I. cyreni 
esetében nem mutatott összefüggést egyik változóval sem. 
Ezzel szemben a P. algirus egyedek maximális ROM-szintje negatív összefüggést 
mutatott a torok relatív sárga intenzitásával (3. táblázat, 7. ábra A), tehát a magasabb oxidatív 
károsodást elszenvedő egyedek torok színezete kevésbé intenzív. A has relatív UV-intenzitása 
szintén negatív korrelációt mutatott a maximális ROM-szinttel (3. táblázat, 7. ábra B), mely 
alapján elmondható, hogy azok az egyedek rendelkeznek intenzívebb strukturális színezettel, 
amelyek alacsonyabb oxidatív károsodást szenvednek el. Ezek mellett az ektoparazita-
fertőzés intenzitása és a maximális ROM-szint között pozitív összefüggés figyelhető meg (3. 
táblázat, 7. ábra C), azaz a több ektoparazitát hordozó egyedek esetében az oxidatív károsodás 




 maximális ROM-szint effektív ROM-tartomány 
független 
változók 
B std error df t P B std error df t P 
SVL -0,354 0,235 14 -1,506 0,163 0,586 0,207 8 2,833 0,022 
endoparazita -0,085 0,427 14 -0,197 0,850 -0,523 0,561 3 -0,931 0,420 
kondíció -2,703 1,751 14 -1,543 0,161 1,726 1,656 5 1,042 0,345 
HasUV -15,270 11,840 14 -1,290 0,238 28,745 13,780 7 2,086 0,075 
TorokUV 32,197 17,163 14 1,876 0,087 -10,132 8,826 6 -1,148 0,295 
VPUV 35,782 32,253 14 1,109 0,296 -10,774 4,170 8 -2,584 0,032 
HasSárga -5,037 30,430 14 -0,166 0,875 18,002 79,322 1 0,227 0,858 
TorokSárga 14,894 15,672 14 0,95 0,361 -14,453 47,758 2 -0,303 0,791 
VPSárga 10,952 17,474 14 0,627 0,542 -47,033 39,288 4 -1,197 0,297 
 
2. táblázat A lineáris modellek eredményei az I. cyreni esetében, a függő változók (maximális ROM-szint és 
effektív ROM-tartomány) szerint csoportosítva. Az egyes független változókat visszafelé irányuló 
modellegyszerűsítéssel vettem ki a modellből a p > 0,05 kritériumot szem előtt tartva. A nem szignifikáns 
változóknak a kivétel előtti értékei vannak feltüntetve. A szignifikáns ereményeket félkövér betűtípus jelöli. 
 






















Ventrolaterális pontsor (VP) relatív UV-intenzitása 
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 maximális ROM-szint effektív ROM-tartomány 
független 
változók 
B std error df t P B std error df t P 
SVL -0,633 0,669 13 -0,946 0,376 -0,597 0,316 11 -1,891 0,117 
ektoparazita 2,471 0,640 13 3,859 0,004 -0,042 0,563 11 -0,075 0,947 
kondíció 8,985 4,169 13 2,155 0,059 -0,255 2,966 11 -0,086 0,937 
HasUV -176,133 40,924 13 -4,304 0,002 -16,410 17,850 11 -0,919 0,385 
TorokUV -121,932 54,438 13 -2,240 0,060 -40,040 29,920 11 -1,338 0,229 
VPUV -1,938 70,840 13 -0,027 0,979 -49,230 22,010 11 -2,237 0,052 
HasSárga -29,451 53,429 13 -0,551 0,605 -11,116 26,967 11 -0,412 0,701 
TorokSárga -121,308 35,505 13 -3,417 0,008 -15,470 14,060 11 -1,100 0,308 
VPSárga -27,498 20,270 13 -1,357 0,224 -5,873 11,164 11 -0,526 0,610 
 
3. táblázat A lineáris modellek eredményei a P. algirus esetében, a függő változók (maximális ROM-szint és 
effektív ROM-tartomány) szerint csoportosítva. Az egyes független változókat visszafelé irányuló 
modellegyszerűsítéssel vettem ki a modellből a p > 0,05 kritériumot szem előtt tartva. A nem szignifikáns 




7. ábra A lineáris modellek szignifikáns eredményei a P. algirus esetében modell reziduálisokkal ábrázolva. A 
maximális ROM-szint és a torok relatív sárga intenzitása (A), a has relatív UV-intenzitása (B), illetve az 
ektoparaziták számának összefüggése (C).  
Ektoparaziták száma 
Has relatív UV-intenzitása 



















































Jelen vizsgálat fő eredménye szerint különböző hőmérsékleti környezetekben az ivari 
jelzések és más egyedi minőségjelző bélyegek intenzitását az oxidatív károsodás más-más 
aspektusai befolyásolják. A kiszámíthatóbb hőmérsékleti adottságokkal rendelkező élőhelyen 
élő P. algirus esetében az ivari jelzés intenzitását a maximális oxidatív károsodás mértéke 
határozza meg, míg ezzel szemben, a sztochasztikusabb hőmérsékleti tulajdonságokkal 
rendelkező környezetben élő I. cyreni esetében az effektív ROM-tartomány szélessége volt 
meghatározó. 
A P. algirus preferált hőmérsékletét (28°C) a mintázási terület hőmérsékleti 
jellemzőivel (2016-os éves átlaghőmérséklet: 21,8°C; átlagos maximális hőmérséklet: 25°C; 
átlagos minimális hőmérséklet: 18,8°C; [National Centers for Environmental Information 
2016]) összehasonlítva feltételezhető, hogy az egyedek idejük nagyrészében képesek a 
preferált testhőmérsékletük elérésére, így számukra az optimális anyagcseréhez szükséges 
testhőmérséklet fenntartása és szabályozása kisebb energiabefektetést igényel. Egy ilyen 
környezetben a fő limitáló faktor nem az optimális testhőmérséklet elérése, hanem a magas 
lokomotoros teljesítménnyel járó oxidatív károsodás mértékének csökkentése. A prediktálható 
hőmérsékleti adottságokkal rendelkező élőhellyel szemben az I. cyreni mintázási helyének 
hőmérsékleti jellemzői (2016-os éves átlaghőmérséklet: 7,72°C, átlagos maximális 
hőmérséklet: 11,55°C, átlagos minimális hőmérséklet: 3,88°C; [National Centers for 
Environmental Information 2016]) jóval a faj preferált testhőmérséklete (29°C) alatt van, 
amely miatt az egyedek számára folyamatos kihívást jelent az optimális anyagcseréhez 
szükséges testhőmérséklet elérése. A szuboptimális hőmérsékleten eltöltött hosszabb idő 
jelentős stresszfaktor az egyedek számára, így egy ilyen környezetben az egyedi minőséget 
befolyásoló szelekciós tényező az effektív oxidatív károsodás tartományának a mérete, azaz 
egy egyed annál jobb minőségű, minél keskenyebb hőmérsékleti tartományon belül 
szenvednek csak el jelentősebb oxidatív károsodást. 
Mindkét faj esetében az oxidatív metabolitok magas koncentrációja negatív 
összefüggést mutatott a színezet intenzitásával, melyből arra következtethetünk, hogy a 
színezet az egyedi minőség őszinte jelzéseként funkcionál. Az I. cyreni esetében a kevésbé 
intenzív ventrolaterális UV-színezettel rendelkező egyedek szélesebb hőmérsékleti skálán 
szenvedtek el magas oxidatív károsodást. Nyakörvösgyíkféléknél bizonyították, hogy a 
gyíkok oldalán található foltok UV-színezete szexuális jelzésként funkcionál, amely az 
egyedek egészségi állapotáról közöl információt a Hamilton–Zuk hipotézis intraspecifikus 
predikciói szerint (Molnár és mtsai 2013, Megía-Palma és mtsai 2016, Rodrigo és mtsai 
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2016). A reaktív oxigéngyökök magas szintje a színezet kialakításához szükséges 
pigmentmolekulák/szerkezeti struktúrák károsodásához, és ezen keresztül a 
pigment/strukturális színezet intenzitásának csökkenéséhez vezet (Hartley és Kennedy 2004, 
Metcalfe és Alonso-Alvarez 2010, Garratt és Brooks 2012). Ezek alapján feltételezhető, hogy 
a ventrolaterális UV-színezet erős szexuális szelekció alatt áll, és őszinte jelzésként nyújt 
információt a viselő egyed fiziológiás állapotáról és a sztochasztikusan változó környezeti 
hőmérséklet ingadozásával szembeni toleranciájáról (Salvador és mtsai 1996, López és mtsai 
2004, López és mtsai 2009). 
Az I. cyreni-vel szemben, a P. algirus esetében a színezet intenzitását nem az effektív, 
hanem a maximális oxidatív károsodás mértéke befolyásolta. Eredményeim szerint az 
intenzívebb UV-színezet a reaktív oxigén-metabolitok alacsonyabb szintjével párosult, hiszen 
a reaktív oxigéngyökök nagy mennyisége károsíthatja az UV-színezet kialakításához 
szükséges struktúrákat, ami pedig a színezet intenzitásának csökkenéséhez vezethet. Carretero 
és munkatársainak (2002) eredményei szerint az állatok ventrolaterális testfelszínén 
elhelyezkedő foltok fontos szerepet játszanak a hímek intraszexuális kommunikációjában. A 
színezet intenzitása és az oxidatív károsodás mértéke között talált összefüggés alapján 
elmondható, hogy a faj oldalán található kék foltok az egyed minőségét jelző őszinte 
szignálok. 
Kutatásom további eredménye szerint a kevésbé intenzív sárga torokszínezettel 
rendelkező egyedeknél az oxidatív károsodás mértéke magasabb volt. A sárga/narancssárga 
színezetet létrehozó pigmentmolekulákra a szervezetnek nemcsak a színezet 
kialakításához/fenntartásához, hanem a reaktív szabad gyökök elleni védekezés során, 
antioxidánsként is szüksége van (Olsson és mtsai 2009). Ebből következik, hogy az 
intenzívebb pigment alapú színezetet viselő egyedek több, antioxidánsként is funkcionáló 
pigmenttel rendelkeznek, mely egyben az oxidatív károsodással szembeni hatékonyabb 
védekezést is lehetővé teszi (Metcalfe és Alonso-Alvarez 2010). További vizsgálatok 
szükségesek annak meghatározásához, hogy a pigmentek milyen módon vesznek részt az 
oxidatív gyökök neutralizációjában, és ezen keresztül milyen szerepet játszanak a szexuális 
jelzések intenzitása és a redox-homeosztázis között fennálló trade-off folyamatokban, illetve 
hogy a reaktív oxigéngyökök emelkedett szintje milyen indirekt, eddig ismeretlen 
folyamatokon keresztül befolyásolja a színezetet. 
A több kullancsot viselő P. algirus hímek magasabb oxidatív károsodást szenvedtek el. 
Erről a fajról ismert, hogy ún. atkazsebekkel rendelkezik, melyek a nyak mögött található, 
véredényekkel sűrűn átszőtt bőrredők, ahol az állatokat fertőző ektoparaziták nagy számban 
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megtelepednek (Salvador és mtsai 1999). A kullancscsípések által indukált gyulladásos 
folyamatok (Goldberg és Bursey 1991) során az immunrendszer reaktív oxigéngyököket 
termel, melyek a patogének elpusztítása mellett károsíthatják a szervezet saját molekuláit is 
(Halliwell és mtsai 1985). Megfigyeléseink szerint az ektoparazita-prevalencia igen magas 
(86%), míg az endoparazita-prevalencia 0% volt. Ez az eredmény egy érdekes kérdést vet fel, 
hiszen a fajnál megfigyelt endoparazita-fertőzés (Haemogregarinidae) prevalenciája más, 
szintén nyakörvösgyíkfélékhez tartozó faj esetében átlagosan 13 és 100% között van (Molnár 
és mtsai 2013), mely fertőzések vektorai jellemzően a kullancsok (Petit és mtsai 1990, 
Smallridge és Bull 1999).  Egy potenciális magyarázat lehet, hogy az állandó és nagymértékű 
ektoparazita-fertőzés hatására megnövekedett reaktív oxigéngyök szint megakadályozza a 
vérparazita-fertőzést. Egy olyan környezetben, ahol az endoparazita-fertőzésnek való kitettség 
magas, az ektoparaziták atkazsebben való összegyűjtése adaptív lehet az egyed számára, 
hiszen a kullancsok által indukált immunreakció rezisztensebbé teszi a szervezetet az 
endoparazita-fertőzéssel szemben is. Carbayo és munkatársai (2019) az endo- és ektoparazita-
fertőzés között hasonló kapcsolatot találtak a P. algirus két eltérő tengerszint feletti 
magasságon élő populációja között. Az alacsonyabb tengerszint feletti magasságon élő 
populációk esetében az egyedek endoparazita-prevalenciája igen magas, míg az ektoparazita-
prevalencia nulla volt. A magasföldi populációk esetében ennek ellenkezőjét találták: az 
alacsony endoparazita-prevalencia magas ektoparazita-prevalenciával párosult. 
Eredményeim összhangban állnak hipotézisemmel, miszerint az eltérő hőmérsékleti 
környezetekben az oxidatív állapotnak különböző aspektusai hatnak az egyed minőségét jelző 
bélyegekre. Egy élőhely átlaghőmérsékletének növekedése vagy a hőmérsékleti ingadozás 
megváltozása nagymértékben befolyásolhatja az egyedek fiziológiás teljesítményét, és ezen 
keresztül hatással lehet a populáció és a faj túlélésére is (Gilbert és Miles 2016, Kubisch és 
mtsai 2016). Az általam talált különbséget és a fajon belüli varianciát egybevetve kiderült, 
hogy a hőmérséklethez történő alkalmazkodás, az oxidatív állapot szabályozásán keresztül is 
kifejeződhet, ezért érdemes figyelembe venni a fajok környezeti változásra mutatott adaptív 
kapacitását vizsgáló kísérletek során is. 
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4 TÁPLÁLÉKELLÁTOTTSÁG, LOKOMOTOROS TELJESÍTMÉNY, 
PARAZITAFERTŐZÉS ÉS SZÍNEZET KAPCSOLATA 
4.1 Anyag és módszer 
4.1.1 Terepi mintavétel és fertőzési intenzitás becslése 
A 2017-es év szaporodási időszakában 36 hím L. viridis (április–május) és 36 hím P. 
tauricus (március–május) egyedet fogtam be Tápiószentmárton (47° 20′ 25″ N, 19° 47′ 11″ E, 
WGS84) közeléből, majd az ELTE Állatrendszertani és Ökológiai Tanszékének 
laboratóriumába szállítottam. Az állatokat egyesével, búvóhellyel és homok aljzattal 
felszerelt, 80 x 40 cm-es alapterületű, opálosan áttetsző oldalú terráriumokban helyeztem el, 
ahol a kísérlet teljes ideje alatt tartózkodtak. Az optimális hőmérséklet fenntartása a 
terráriumok alá helyezett fűtőszálak (Exo-Terra Heat Cable 25W, HAGEN Deutschland 
GmbH & Co., Holm, Németország) segítségével történt. Az adott időszakra jellemző 
fotoperiódus (L12:D12) kialakításához teljes spektrumú izzóval/fénycsővel (Repti Glo 2.0 
13W/Repti Glo 2.0 20W 60 cm, HAGEN Deutschland GmbH & Co., Holm, Németország) 
felszerelt lámpákat alkalmaztam. Vizet a fogság teljes ideje alatt ad libitum biztosítottam. A 
laboratóriumban való elhelyezést követően minden egyedtől vért vettem az állatok jobb 
szemének posztorbitális szinuszából, melyeket később az endoparazita-fertőzés intenzitásának 
becslésére használtam. A vérvétel a 2.1.3.2-es fejezetben leírtaknak megfelelően történt. Az 
ektoparazita-fertőzés meghatározásához minden egyeden megszámoltam a kullancsokat. 
 
4.1.2 Morfológiai és színezeti mérések 
A morfológiai és színezeti méréseket a befogás napján, a laboratóriumba szállítást 
követően végeztem el. A testtájankénti reflektancia mérését a 2.1.2-es fejezetben leírtaknak 
megfelelően végeztem el egy hordozható spektrofotométer (USB4000, Ocean Optics, Inc., 
Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok) segítségével, mely DT-Mini-2GS típusú (Ocean 
Optics, Inc., Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok) deutérium és halogén fényforrással és 
egy QR400-7-SR-BX típusú optikai szállal (Ocean Optics, Inc. Dunedin FL, Amerikai 
Egyesül Államok), illetve a konstans 90°-os szög és a felszíntől mért 2 mm-es távolság 
megtartását biztosító RHP1 tartóval (Ocean Optics, Inc. Dunedin FL, Amerikai Egyesül 
Államok) volt felszerelve. A mérések során a Ocean Optics SpectraSuite szoftvert használtam 
(integration time: 7 msec; avarage time: 1; boxcar: 6; Ocean Optics, Inc. Dunedin FL, 
Amerikai Egyesül Államok). Az állatok színezetének jellemzéséhez minden egyed torok, has 




Az 5 napos akklimatizációs időszakot követően mindkét fajból 30 egyedet két-két 
csoportba osztottam, melyben a táplálék mennyiségét változtattam. L. viridis esetében az 
optimális csoport (N = 15) tagjai napi 3, míg a szuboptimális csoport (N = 15) tagjai 
kétnaponta 1 db lisztkukacot (T. molitor lárva) kaptak. P. tauricus esetében az optimális 
csoport (N = 15) tagjai napi 2, míg a szuboptimális csoport (N = 15) tagjai háromnaponta 1 db 
lisztkukacot kaptak. Az optimális csoportokban az egyedek nem voltak képesek a számukra 
felkínált összes táplálékot elfogyasztani, így feltételeztem, hogy a táplálék elegendő 
mennyiségben állt rendelkezésükre. Ezzel szemben a szuboptimális csoportok esetében az 
egyedek a kétnaponta felkínált lisztkukacot azonnal elfogyasztották, majd továbbiak után 
kutattak. Ebből arra következtettem, hogy a felkínált mennyiség nem volt elegendő számukra. 
A táplálékellátottság manipulálása mindkét faj esetében a lokomotoros teljesítmény mérése 
előtt 10 napig tartott, mely kezelést a futtatások alatt is folytattam. A táplálékellátottság 
hatásának vizsgálata miatt a tíznapos kezelés előtt és után is megmértem mindegyik egyed 
testtömegét. 
 
4.1.4 Lokomotoros teljesítmény mérése 
A lokomotoros teljesítmény mérése mindkét faj esetében a kezelés után, a 3.1.3 
fejezetben leírtakkal megegyezően történt, annak érdekében, hogy meghatározhassam a faji 
Tpref (L viridis = 30 °C; P. tauricus = 35 °C), az egyedi Tprefind, a faji Tmin (L viridis = 8,93 °C; 
P. tauricus = 5,46 °C) és faji Tmax (L. viridis = 38,92 °C; P. tauricus = 43,70 °C) értékeket, a 
futtatási hőmérsékleteket (L. viridis: T1 = 20 °C; T2 = 25 °C; Tpref = 30 °C; T4 = 35 °C; T5 = 
37 °C; P. tauricus: T1 = 20 °C; T2 = 25 °C; T3 = 30 °C; Tpref = 35 °C; T5 = 40 °C) és az 
egyedek preferált hőmérsékleten mutatott teljesítményét (Tprefdist). 
 
4.1.5 Statisztikai elemzés 
4.1.5.1 Színváltozók létrehozása 
A kezelés előtt felvett színezeti változókat a 3.1.2-es fejezetben leírtakhoz hasonlóan 
hoztam létre. Először mindkét faj minden egyedénél átlagoltam a testtájankénti (torok, has, 
VP) három mérést, majd az egyedi mérések átlagolásával létrehoztam a testtájak fajokra 
jellemző átlagos reflektanciáját. A testtájak átlagos reflektanciagörbéit 20 nm-es részekre 
osztottam fel, amelyeken főkomponens analízist (PCA) végeztem (Grill és Rush 2000). A 
módszer segítségével a spektrum azon részeit határoztam meg, amelyek a megfigyelt 
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variancia nagy részét magyarázzák (Montgomerie 2006). Azokat a hullámhossztartományokat 
jelöltem ki, ahol a kapott főkomponensek (PC) faktorsúlya 0,2-nél nagyobb volt. Ezt az 
elemzést mindkét faj esetében testtájanként elvégeztem, majd olyan tartományokat 
határoztam meg, amelyek ugyanazt a régiót fedik le mindkét fajnál. Mindegyik testtáj 
esetében a színezet két fő összetevőjét tudtam meghatározni, a rövid hullámhosszú (UV 
[strukturális]) színezetet és a hosszú hullámhosszú (pigment alapú) színezetet. Az UV-
intenzitást a torok esetében a 300–380 nm (TorokUV), a has esetében a 300–390 nm 
(HasUV), míg a VP esetében a 300–400 nm (VPUV) tartományú reflektancia reprezentálta. A 
testtájak pigment alapú színezetét a torok esetében a 450–700 nm (TorokPGM), a has 
esetében a 460–700 nm (HasPGM), míg a VP esetében a 450–700 nm (VPPGM) tartományú 
reflektancia reprezentálta. A végleges színezeti változók létrehozásához a kiválasztott régiók 
relatív színintenzitásait (chroma, ld. 3.1.2. fejezet) számoltam. A további analízisekben ezeket 
a színezeti változókat használtam mindkét faj esetében. A felvett spektrumok feldolgozásához 
és a PCA-elemzéshez az R 3.2.0 statisztikai program (R Core Team 2016) „pavo” (Maia és 
mtsai 2013) programcsomagját használtam. 
 
4.1.5.2 Lokomotoros teljesítményt leíró változók létrehozása 
Minden egyedénél meghatároztam a teljesítménygörbéket, melyhez a futások hosszát a 
hőmérsékletek függvényében ábrázoltam a 3.1.3-as fejezetben leírtaknak megfelelően. A 
görbék alapján a Max T és a Tbreadth változókat számoltam (ld. 3.1.5. fejezet). 
Az előbbi két változó mellett a korábban már említett Tprefind (az egyedi preferált 
hőmérséklet) és Tprefdist (a preferált testhőmérsékleten mutatott teljesítmény) változókat is 
felhasználtam a teljesítmény jellemzésére (ld. 4.1.4. fejezet). 
A teljesítménygörbék illesztéséhez és a változók kinyeréséhez a TableCurve 2D 
programot (Table Curve 2002) használtam. 
 
4.1.5.3 Táplálékellátottság hatása 
A táplálékellátottság hatását páros t-tesztek és Wilcoxon-próba segítségével vizsgáltam. 
L. viridis-nél az optimális kezelési csoportban az egyedek testtömege nem változott (t = -
1,993; df = 14; P = 0,07) (Mellékletek: 14. ábra), míg a szuboptimális csoportban 
szignifikánsan csökkent (t = 4,4926; df = 13; P < 0,001) (Mellékletek: 15. ábra). A kísérlet 
előtt a két csoport egyedeinek testtömege között nem volt szignifikáns különbség (kétmintás 
t-próba: t = -1,1997; df = 26,285; P = 0,241). A P. tauricus esetében az optimális csoport 
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egyedeinek testtömege növekedett (V = 3; P = 0,005) (Mellékletek: 16. ábra), míg a 
szuboptimális csoport egyedei fogytak (t = 5,8417; df = 13; P < 0,001) (Mellékletek: 17. 
ábra). A kísérlet előtt a P. tauricus esetében sem volt szignifikáns különbség a két csoport 
egyedeinek testtömege között (kétmintás t-próba: t = 0,242; df = 19,255; P = 0,8113). 
 
4.1.5.4 Általános lineáris modellek építése 
Mindkét faj esetében a változók normalitását Shapiro–Wilk tesztekkel és q-q plot 
analízisekkel ellenőriztem, melyek eredményei szerint mindegyik változó normál eloszlást 
(Shapiro-teszt: P < 0,069) mutatott. A teljesítményt jellemző változók (Max T, Tbreadth, Tprefind, 
Tprefdist) és a táplálékellátottság, valamint a fertőzési intenzitás, a relatív UV-intenzitás és a 
pigment alapú színezet relatív intenzitása közötti összefüggések vizsgálatához egyváltozós 
általános lineáris modelleket (GLM) használtam. Mindkét faj esetében a modellek 
hasonlóképpen épültek fel, kivéve, hogy a P. tauricus esetében nagyon alacsony endo- (7,4 
%) és ektoparazita-prevalencia (14,8 %) volt megfigyelhető, így ezen faj esetében a 
fiziológiás teljesítmény jellemzői és a fertőzési intenzitás közötti összefüggéseket nem 
vizsgáltam. A L. viridis esetében az ektoparazita-prevalencia 72,4 %, míg az endoparazita-
prevalencia 79,3 % volt. 
A L. viridis esetében minden, teljesítményt jellemző változóhoz (Max T, Tbreadth, Tprefind, 
Tprefdist) három különböző modellt építettem, ahol a függő változó mindig valamelyik 
teljesítményt jellemző változó volt. Az első csoportba tartozó modellek az egyes fiziológiás 
teljesítménykomponensek és a táplálékellátottság, a fertőzési intenzitás és ezek interakciói 
közötti összefüggéseket vizsgálták. Ezek alapján független változók a következők voltak: 
testtömeg, táplálékellátottság, fertőzési intenzitás (ektoparazita), fertőzési intenzitás 
(endoparazita), táplálékellátottság és fertőzési intenzitás (ektoparazita) interakciója, illetve 
táplálékellátottság és fertőzési intenzitás (ektoparazita) interakciója. A második csoportba 
tartozó modellek a teljesítménykomponensek és a táplálékellátottság, valamint a torok, has és 
VP relatív UV-intenzitása és ezek interakciója közötti összefüggéseket vizsgálták. Ez alapján 
a független változók a testtömeg, táplálékellátottság, torok relatív UV-intenzitása, has relatív 
UV-intenzitása, VP relatív UV-intenzitása, illetve ezek interakciói voltak. A harmadik 
csoportba (pigment alapú színezet) tartozó modellek az előzővel megegyezően épültek fel, 
kivéve, hogy az UV-színezeti jellemzők helyett a pigment alapú színezeti jellemzőket 
használtam. Ezek alapján a L. viridis esetében összesen 12 különböző modellt futtattam le. 
A modellek felépítése a P. tauricus esetében is a L. viridis-szel megegyező módon 
történt, kivéve, hogy csak két csoportot hoztam létre az alacsony prevalencia miatt. Az első 
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csoportba tartozó modellek a teljesítménykomponensek és a táplálékellátottság, valamint a 
torok, has és VP relatív UV-intenzitása és ezek interakciója közötti összefüggéseket 
vizsgálták. Független változók a testtömeg, a táplálékellátottság, a torok relatív UV-
intenzitása, a has relatív UV-intenzitása, a VP relatív UV-intenzitása, illetve ezek interakciói 
voltak. A harmadik csoportba tartozó modellek az előzővel megegyezően épültek fel, kivéve, 
hogy a relatív UV-intenzitások helyett a pigment alapú színezeti jellemzőket használtam. 
Ezek alapján a P. tauricus esetében összesen 6 különböző modellt futtattam le. 
Minden modell esetében visszafelé irányuló modellegyszerűsítést alkalmaztam, mely 
során a független változókat csökkenő P-érték (P < 0,05 kritérium szerint) alapján zártam ki a 
modellekből. 
A GLM-ek futtatásához az R 3.2.0 program „Hmisc” és „stat” (Frank 2019), míg az 
eredmények ábrázolásához a „ggplot2” programcsomagját (Ginestet 2011) használtam. 
 
4.2 Eredmények 
Az L. viridis esetében a táplálékellátottság hatással volt a lokomotoros teljesítményre, 
illetve az endoparazita fertőzési intenzitás egyedi és interakciós hatásai is megfigyelhetőek 
voltak. Ezzel szemben a P. tauricus esetében a táplálékellátottság nem volt hatással az 
egyedek teljesítményére, de a lokomotoros teljesítmény összefüggést mutatott több színezeti 
változóval. 
A L. viridis esetében a táplálékellátottságnak nem volt egyedi hatása a Max T-re, 
viszont a táplálékellátottság és az endoparazita-fertőzési intenzitás interakciója szignifikáns 
összefüggést mutatott a Max T-vel (Mellékletek: 1. táblázat). Az eredmény szerint az 
optimális táplálékellátottság mellett tartott egyedek endoparazita-fertőzöttsége és a Max T 
között pozitív összefüggés van, vagyis azok az egyedek, amelyek a kezelés előtt 
fertőzöttebbek voltak, optimális táplálékellátottság mellett magasabb hőmérsékleten érték el 
maximális teljesítményüket. Ezzel szemben a szuboptimális csoport esetében összefüggés 
nem található (8. ábra). 
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8. ábra A táplálékellátottság és a fertőzési intenzitás (endoparazita) interakciójának hatása a Max T-re, 































A Max T és a fertőzési intenzitás (endoparazita) között pozitív összefüggést találtam, 
tehát a magasabb endoparazita-fertőzöttséget elszenvedő egyedek magasabb hőmérsékleten 
voltak képesek maximális teljesítményre (9. ábra). 
 
 
9. ábra A maximális teljesítményhez tartozó hőmérséklet (Max T) és a fertőzési intenzitás 
(endoparazita) összefüggése a L. viridis esetében. 
 
Az effektív teljesítmény (Tbreadth) és a táplálékellátottság, valamint a fertőzési intenzitás 
közötti összefüggések vizsgálata során kiderült, hogy a táplálékellátottság hatással volt az 
egyedek effektív teljesítményére (10. ábra; Mellékletek: 1. táblázat). A szuboptimális 
táplálékellátottság mellett tartott egyedek szélesebb hőmérséklet-tartományon voltak képesek 
maximális teljesítményük legalább 80%-át fenntartani, ellentétben az optimális 
táplálékellátottság mellett tartott társaikkal. Ezen felül sem az ekto-, sem az endoparazita-
fertőzés intenzitása, illetve ezek táplálékellátottsággal mutatott interakciója nem mutatott 
szignifikáns összefüggést az állatok effektív teljesítményével. Az egyedi preferált 
hőmérsékletre (Tprefind) és a preferált hőmérsékleten mutatott teljesítményre (Tprefdist) egyik 


























Fertőzési intenzitás (endoparazita) 
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10. ábra A táplálékellátottság hatása az effektív teljesítmény hőmérséklet-tartományára a L. viridis esetében. 
 
A L. viridis esetében a teljesítmény és a színezet, illetve a színezet és a 
táplálékellátottság interakciója közötti összefüggéseket a színezet két típusa alapján két 
csoportba osztva vizsgáltam. Tbreadth esetében, az UV-színezetet és a pigment alapú színezetet 
vizsgáló modellekben is, hasonlóan a parazitafertőzöttséget vizsgáló modellhez, a 
táplálékellátottság szignifikáns hatással volt az egyedek effektív teljesítményére (10. ábra; 
Mellékletek: 2. táblázat). A maximális teljesítmény eléréséhez szükséges hőmérsékletre (Max 
T), illetve az egyedi preferált hőmérsékletre (Tprefind), valamit a preferált hőmérsékleten 
mutatott teljesítményre (Tprefdist) egyik független változó sem volt hatással sem az UV-
színezet, sem pedig a pigment alapú színezet vizsgálata során (Mellékletek: 3. táblázat). 
A P. tauricus esetében az igen alacsony endo- és ektoparazita-prevalencia miatt csak a 
színezeti jellemzőknek, a táplálékellátottságnak, illetve ezek interakciójának az egyedek 
teljesítményére gyakorolt hatásait vizsgáltam. A színezet típusa alapján az UV-színezet és a 
pigment alapú színezeteket külön modellekben kezeltem. Első eredményem szerint az 
egyedek effektív teljesítménye (Tbreadth) a torok relatív UV-intenzitásával negatív, míg a torok 
pigment színezetének relatív intenzitásával pozitív összefüggésben állt (Mellékletek: 4. 
táblázat; 11. ábra). Azoknál az egyedeknél, amelyek szélesebb hőmérsékleti tartományban 
képesek fenntartani a teljesítményük legalább 80%-át, a torok relatív pigment alapú színezete 































11. ábra Az effektív teljesítmény hőmérsékleti tartományának mérete és a torokszínezet közötti összefüggések a 
P. tauricus esetében. A torok pigment színezetének relatív intenzitása pozitív (A), míg relatív UV-intenzitása 
negatív (B)  összefüggésben áll az effektív teljesítménnyel. 
A 
B 

























































Torok relatív UV-intenzitása 
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További eredményeim szerint az a hőmérsékleti érték, amelyen az egyedek 
teljesítménye maximális (Max T), a VP relatív UV-intenzitásával pozitív, míg pigment 
színezetének relatív intenzitásával negatív összefüggést mutatott (Mellékletek: 4. táblázat; 12. 
ábra). Azok az egyedek, melyek magasabb hőmérsékleten mutatnak maximális teljesítményt, 
intenzívebb UV-színezettel, és kevésbé intenzív pigment alapú ventrolaterális színezettel 
rendelkeznek. 
 
12. ábra  A maximális teljesítményhez tartozó hőmérséklet (Max T) és a VP színezete közötti 
összefüggések a P. tauricus esetében. A VP pigment színezetének relatív intenzitása (A) negatív, míg 




























VP pigment színezetének relatív intenzitása 



























Ezek mellett az egyedek preferált hőmérsékleten mutatott teljesítménye (Tprefdist) a torok 
relatív UV-intenzitásával pozitív, míg pigment alapú színezetének relatív intenzitásával 
negatív összefüggést mutatott, illetve mindkét esetben pozitív kapcsolatot találtam az egyedek 
törzshosszával (Mellékletek: 5. táblázat; 13. ábra). Azok az egyedek, amelyek nagyobb 
teljesítményre képesek az általuk preferált hőmérsékleten, intenzívebb strukturális 
torokszínezettel és kevésbé intenzív pigment alapú torokszínezettel rendelkeztek. 
 
13. ábra A preferált hőmérsékleten mutatott teljesítmény és a torok színezete közötti összefüggések 
ábrázolása modell reziduálisokkal a P. tauricus esetében. A torok pigment színezetének relatív 
intenzitása (A) negatív, míg relatív UV-színezet intenzitása (B) pozitív összefüggésben áll a preferált 




























Torok pigment színezetének relatív intenzitása 



























Az egyedi preferált hőmérsékletre (Tprefind) egyik független változó sem volt hatással, 
sem az UV-, sem a pigment alapú színezet esetében (Mellékletek: 5. táblázat). A 
táplálékellátottságnak és a táplálékellátottság színezettel alkotott interakcióinak nem volt 




A kísérlet fő eredményei szerint a táplálékellátottság a L. viridis hímek esetében 
hatással volt az egyedek effektív teljesítményére, illetve az endoparazita-fertőzés intenzitása a 
táplálékellátottság függvényében meghatározta a maximális lokomotoros teljesítmény 
eléréséhez szükséges hőmérsékletet. Ezek mellett az endoparazita-fertőzés egyedi hatásként is 
összefüggésben állt a maximális teljesítmény eléréséhez szükséges hőmérséklettel. Érdekes 
módon a hímek teljesítménye és színezete között egyik típusú színezet esetében sem találtam 
korrelációt. A P. tauricus esetében a tápláléklimitáció nem volt hatással az egyedek 
lokomotoros teljesítményének egyik jellemzőjére sem, viszont az egyedek effektív 
teljesítménye és a preferált hőmérsékleten mutatott teljesítménye a torokszínezettel, míg a 
maximális teljesítményhez tartozó hőmérséklet a ventrolaterális pontsor színezetével hozható 
összefüggésbe. 
Hím zöld gyíkok esetében az effektív teljesítmény tartománya tápláléklimitáció hatására 
kiszélesedett, azaz az éhező egyedek szélesebb, míg az optimális energiaellátottságon tartott 
egyedek szűkebb hőmérséklet-tartományon voltak képesek maximális teljesítményük legalább 
80%-át elérni. Ennek oka lehet, hogy a szuboptimális táplálékmennyiség miatt az éhező 
egyedek nem képesek elérni a fiziológiásan lehetséges maximális teljesítményüket, így 
hőmérsékleti teljesítménygörbéjük ellaposodik, ami pedig szélesebb effektív 
teljesítménytartományt eredményez. Ezzel szemben a megfelelő táplálékellátottság mellett 
tartott egyedek számára a maximális teljesítmény elérhető, amely összeségében az effektív 
tartomány összeszűkülését okozza. Ez az eredmény összhangban van Gilbert és munkatársai 
által talált összefüggésekkel, mely szerint tápláléklimitáció hatására az U. ornatus egyedek 
effektív teljesítménytartománya (performance breadth) kiszélesedett (Gilbert és Miles 2016). 
Ezen eredmények magyarázata lehet, hogy a táplálékhiány miatt kialakuló környezeti stressz 
hatására az egyedek egy minimálisan szükséges és a túlélés szempontjából elégséges, 
kompromisszumos teljesítmény fenntartására kényszerülnek. Ez lehetővé teszi, hogy éhezés 
esetén képesek legyenek akár az optimálisnál jóval alacsonyabb/magasabb hőmérsékleten is 
fenntartani egy jelentősen alacsonyabb, de a túléléshez még elegendő teljesítményt. 
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Emellett, eredményeim szerint a fertőzési intenzitás (endoparazita) és a maximális 
teljesítmény eléréséhez szükséges hőmérséklet között pozitív összefüggés mutatkozik, azaz a 
fertőzöttebb egyedek magasabb hőmérsékleten mutatják maximális teljesítményüket. A 
fertőzöttebb egyedek a parazitákkal szembeni védekezés miatt feltételezhetően intenzívebb 
immunreakcióra kényszerülnek (Alves és mtsai 2009), mely kialakítása jelentős energetikai 
költséggel jár (Lochmiller és Deerenberg 2000, Meylan és mtsai 2013). Ezen többletenergia 
előállításra fokozott anyagcserével van lehetőség, amelyhez az anyagcsere-folyamatok 
hőmérsékletfüggése miatt jelentősen magasabb testhőmérsékletre van szükség (Benjamini és 
Hochberg 1995). Ezt a feltételezést erősíti, hogy az immunválasz kialakításához szükséges 
molekulák megfelelő működése is hőmérsékletfüggő (Le Morvan és mtsai 1998). Ezen 
folyamatok eredményeképpen elképzelhető, hogy az intenzívebb fertőzést mutató egyedek 
esetében a teljesítménygörbe csúcsa a magasabb hőmérsékletek felé tolódik. Ez lehetővé teszi, 
hogy fokozott anyagcserével a fertőzött egyedek több energiát fordíthassanak az immunválasz 
kialakítására, ami a túlhevülés miatt egyben jelentős kockázatot is jelent (a maximális 
teljesítményhez szükséges hőmérséklet megközelíti a Tmax-ot). A fertőzési intenzitás egyedi 
hatása mellett a fertőzési intenzitás és a táplálékellátottság interakciós hatása volt kimutatható. 
Optimális táplálékellátottság mellett a fertőzöttebb egyedek magasabb hőmérsékleten érték el 
maximális teljesítményüket, míg éhezés esetén nem volt összefüggés a fertőzési intenzitás és 
ugyanezen hőmérsékleti érték között. A fertőzöttebb egyedek – az előző eredményhez 
hasonlóan – az intenzívebb immunválasz szükségessége miatt fokozott anyagcserére és 
magasabb testhőmérsékletre kényszerülnek, amelyet az optimális táplálékellátottság lehetővé 
tesz számukra. Ezzel szemben, szuboptimális körülmények között, a táplálékhiányból adódó 
csökkent energia miatt nincsen lehetőség az anyagcsere-folyamatok intenzitásának 
fokozására, így a teljesítménygörbék alakjában sem láthatunk változást. 
Érdekes módon, a L. viridis-szel szemben, a P. tauricus esetében a táplálékellátottság 
nem volt hatással a hímek teljesítményére, viszont a torok és a ventrolaterális pontsor 
színezeti jellemzői és a teljesítménykomponensek között több összefüggés is található. 
Vizsgáltom során a két színezeti típust (pigment alapú és UV-színezet) relatív intenzitásokkal 
(chroma) karakterizáltam, ami nem más, mint a kiválasztott hullámhossztartományban mért 
átlagos reflektancia és a teljes hullámhossztartomány átlagos reflektanciájának hányadosa. 
Ebből következik, hogy két, nem átfedő hullámhossztartományt vizsgálva azt tapasztaljuk, 
hogy az egyik tartományra jellemző reflektancia növekedése a relatív intenzitásának 
növekedésével, míg a másik tartományban a relatív intenzitás csökkenésével jár. Tehát jelen 
esetben, ha egy adott testtáj pigment alapú színezetének relatív intenzitása magasabb, akkor 
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ugyanazon testtáj UV-színezetének relatív intenzitása alacsonyabb lesz. A továbbiakban, 
eredményeimet ennek fényében értelmeztem. A hím homoki gyíkok szaporodási időszakban 
fejlesztett élénk sárga torokszínezete főként a látható tartományban reflektál, míg az 
oldalukon végig húzódó halványkék pontsor (VP) az emberi szem által nem látható 
ultraibolya (UV)-tartományban mutat magas reflektanciát. A faj ezen színezetének szexuális 
szelekciós folyamatokban betöltött szerepével eddig egyetlen kutatás sem foglakozott, viszont 
közeli rokon fajoknál (P. muralis, I. monticola, L. viridis) több ilyen tanulmánnyal is 
találkozhatunk (López és mtsai 2004, Bajer és mtsai 2010, 2011, Molnár és mtsai 2012, Pérez 
i de Lanuza és mtsai 2014, Names és mtsai 2019). Ezek alapján feltételezhető, hogy a P. 
tauricus hímek színezete is szerepet játszhat az intra- és interszexuális szelekcióban. 
A hímek torokszínezetének pigment alapú relatív intenzitása az effektív teljesítmény 
hőmérséklet-tartományával pozitív összefüggésben állt, azaz az intenzívebb torokszínezettel 
rendelkező hímek szélesebb hőmérséklet-tartományon voltak képesek maximális 
teljesítményük legalább 80%-ára. Emellett, ugyanezen színezeti jellemző negatívan korrelált 
az egyedek preferált hőmérsékleten mutatott teljesítményével, azaz az intenzívebb sárga 
torokszínezettel rendelkező hímek maximális teljesítménye alacsonyabb volt. A sárga 
torokszínezet kialakítása feltételezhetően karotinoid pigmenteknek köszönhető (Fitze és mtsai 
2009, Steffen és mtsai 2010), melyek előállítása és/vagy fenntartása energetikailag költséges 
az egyedek számára (Olsson és mtsai 2013). Elképzelhető, hogy ezen költségek miatt az 
intenzívebb színezettel rendelkező egyedek nem képesek elérni a fiziológiásan elérhető 
maximális lokomotoros teljesítményüket, amely a teljesítménygörbe ellaposodását, és ezáltal 
az effektív teljesítmény hőmérsékleti tartományának kiszélesedését, valamint a maximális 
teljesítmény (preferált hőmérsékleten mutatott lokomotoros teljesítmény) csökkenését okozza 
(Gilbert és Miles 2016). Összességében tehát, az intenzívebb torokszínezettel rendelkező 
egyedek a színezet kialakításába fektetett többletenergia miatt hamarabb kifáradnak, amely a 
csökkent lokomotoros teljesítményben mutatkozik meg. Ezek alapján elmondható, hogy a 
torok pigment alapú színezete és a lokomotoros teljesítmény között trade-off figyelhető meg, 
amely biztosítja a hím homoki gyíkok torokszínezetének őszinteségét. 
A ventrolaterális színezet vizsgálata során kiderült, hogy a hímek oldalán végig futó 
halványkék pontsor relatív intenzitása pozitív összefüggésben áll a maximális teljesítmény 
eléréséhez szükséges hőmérséklettel. Tehát, az intenzívebb ventrolaterális UV-színezettel 
rendelkező egyedek magasabb hőmérsékleten mutatják maximális teljesítményüket. Korábbi 
tanulmányok bizonyították, hogy a strukturális (UV) színezet kialakítása/fenntartása költséges 
az állat számára (Olsson és mtsai 2013). Az ehhez szükséges energia biztosításához fokozott 
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anyagcserére van szükség, amely ektoterm szervezetek esetében a testhőmérséklet 
növelésével érhető el (Benjamini és Hochberg 1995). A magasabb testhőmérséklet miatt az 
egyedek maximális teljesítménye a hőmérsékleti teljesítménygörbén jobbra tolódik, 
megközelítve a Tmax-értéket, amely így egy aszimmetrikusabb görbét eredményez. Ezek 
alapján az intenzívebb UV-színezetet hordozó egyedek számára a túlhevülés kockázata 
magasabb, ami az egyed számára költséget jelenthet, mely viselését csak a jobb minőségű 
egyedek engedhetik meg maguknak. Eredményeim alapján elmondható, hogy a homoki 
gyíkok oldalán lévő pontok UV-színezete feltételezhetően őszinte ivari jelzésként 
funkcionálhat. A közeli rokon P. muralis hímek esetében végzett kutatás során kiderült, hogy 
az egyedek oldalán található kék színű és UV-tartományban reflektáló foltok fontos szerepet 
játszanak a hím-hím versengés során. A foltok területének nagysága (függetlenül a foltok 
számától) pozitív összefüggésben áll az egyedek testméretével, amely pedig pozitív 
összefüggésbe hozható a hím fajtársakkal szembeni agresszióval (Names és mtsai 2019). Ezek 
alapján feltételezhető, hogy hasonlóan a fali gyíkhoz, a homoki gyíkok esetében is a foltok 
strukturális színezetének intenzitása kapcsolatban állhat a hímek harcképességével. A hímek 
nagyobb agresszivitása, területvédése és harcképessége magasabb aktivitást is igényel 
(Carpenter 1960). Egy invazív szkinkfaj (Lampropholis delicata) esetében bizonyították, hogy 
az agresszívabb egyedek jobb diszperziós képességgel rendelkeznek (Michelangeli és mtsai 
2017). Alternatív magyarázatként, elképzelhető, hogy a feltételezhetően jobb harcképességgel 
rendelkező és egyben agresszívebb egyedek számára a magasabb aktivitásából adódó 
megnövekedett anyagcsere eléréséhez magasabb hőmérsékletre van szükségük (Huey és 
Kingsolver 1989). 
A hím zöld gyíkoknál talált eredményeim alapján, összességében elmondható, hogy a 
különböző stresszfaktorok, mint az éhezés vagy parazitafertőzés, illetve ezek együttes hatása 
is jelentősen befolyásolhatja a hőmérsékleti teljesítménygörbék alakját. A teljesítménygörbék 
ilyen mértékű plaszticitása lehetővé teszi, hogy az ektoterm szervezetek alkalmazkodni 
tudjanak a fiziológiás stresszt kialakító környezeti tényezőkhöz. Bizonyított, hogy a 
klímaváltozás hatással lehet a parazitafertőzések terjedésére (Brooks és Hoberg 2007) és a 
táplálékállatok mennyiségére (van der Putten és mtsai 2010), amelyek negatív hatással 
lehetnek egyes populációk és fajok túlélésére is. Eredményeim szerint a klímaváltozás negatív 
hatásainak csökkentésére a lokomotoros teljesítmény plaszticitása lehetőséget adhat. Ezzel 
szemben, a homoki gyík esetében a táplálék mennyisége nem volt hatással az egyedek 
lokomotoros teljesítményére, viszont kiderült, hogy a hímek egyes színezeti jelzései egy 
többszörösen összetett jelzésrendszer komponensei lehetnek, amelyek más-más jellemzők 
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jelzésére szolgálhatnak. Míg a torok pigment alapú színezete az effektív teljesítményen 
keresztül a környezet hőmérsékletváltozásával szembeni tolerancia jelzésére szolgálhat, addig 
a ventrolaterális pontsor UV-intenzitása az egyedek maximális lokomotoros teljesítményéről 
hordozhat információt. Azonban, azt fontos megjegyezni, hogy a hím homoki gyíkok 
torokszínezetének szexuális szelekciós folyamatokban betöltött szerepéről nem rendelkezünk 
információval, így ennek bizonyítására további vizsgálatokra van szükség. 
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5 PARAZITAFERTŐZÉS HATÁSA A SZÍNEZETRE 
5.1 Anyag és módszer 
5.1.1 Morfológiai, színezeti mérések és fertőzési intenzitás becslése 
A 2016-os év szaporodási időszakában öt különböző faj egyedeit mintáztam a közép-
spanyolországi Sierra de Guadarrama hegységben, Cercedilla közelében (40° 45' 12.5" N, 4° 
02' 14.1" W, WGS84). Hurok segítségével 15 I. cyreni, 14 P. algirus, 11 P. muralis, 8 P. 
guadarramae, illetve 5 T. lepidus hím egyedet fogtam be, majd a laboratóriumba szállítás 
után, még a befogás napján elvégeztem minden állat esetében a morfológiai és színezeti 
méréseket, illetve minden egyedtől vért vettem. A jelen kísérletben alkalmazott egyedek a 3. 
fejezetben ismertetett vizsgálatban is szerepeltek, így az egyedek elhelyezése a korábbiakban 
leírtak szerint történt. A morfológiai mérések a 2.1.1, míg a vérparaziták általi fertőzöttség 
intenzitásának becslése a 2.1.3.2-es fejezetben leírtaknak megfelelően történtek. A 
prevalencia meghatározásához fajonként a fertőzött egyedek százalékos arányát használtam. 
A testtájankénti reflektancia mérését a 2.1.2-es fejezetben leírtaknak megfelelően végeztem el 
egy hordozható spektrofotométer (USB-4000, Ocean Optics, Inc., Dunedin FL, Amerikai 
Egyesül Államok) segítségével, mely DT Mini 2GS típusú (Ocean Optics, Inc., Dunedin FL, 
Amerikai Egyesül Államok) deutérium és halogén fényforrással és egy RX700 típusú optikai 
szállal (Ocean Optics, Inc. Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok), illetve a konstans 90°-
os szög és a felszíntől mért 2 mm-es távolság megtartását biztosító RHP1 tartóval (Ocean 
Optics, Inc. Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok) volt felszerelve. A mérések során a 
Ocean Optics SpectraSuite szoftvert használtam (integration time: 7 msec; avarage time: 1; 
boxcar: 6; Ocean Optics, Inc. Dunedin FL, Amerikai Egyesül Államok). 
 
5.1.2 Statisztikai elemzés 
5.1.2.1 Színváltozók létrehozása 
A színezeti változók létrehozásához testtájanként és egyedenként átlagoltam a három 
mérést. A testtájak (torok, has, VP) egyes fajokra jellemző átlagos reflektanciáját az egyedi 
mérések átlagolásával hoztam létre. A végleges színezeti változók létrehozása a 3.1.2-es 
fejezetben leírtaknak megegyezően történt. A rövid hullámhosszú színezetet (strukturális 
[UV]) a TorokUV (320–400 nm), HasUV (320–380 nm) és a VPUV (320–490 nm), míg a 
hosszú hullámhosszú (pigment alapú) színezetet a TorokPGM (500–650 nm), HasPGM (550–
650 nm) és a VPPGM (490–650 nm) reprezentálta. A további analízisekben ezeket a színezeti 




14. ábra A vizsgált fajok testtájankénti (torok, has, VP) átlagos reflektanciagörbéi. Az ábrák alsó 






















5.1.2.2 Általános lineáris modellek építése 
Az egyedek kondícióját a testtömeg törzshosszra vonatkoztatott lineáris regressziójából 
számoltam a fajokat külön kezelve. A változók normalitását Shapiro–Wilk tesztekkel és q-q 
plot analízissel ellenőriztem, melyek szerint mindegyik változó normális eloszlást (Shapiro-
teszt: P < 0,067) mutatott. A színezet és a fertőzési intenzitás közötti összefüggéseket 
többváltozós általános lineáris modellekkel (multivariate GLM) vizsgáltam. Az UV- és a 
pigment alapú színezeteket két külön modellben kezeltem. Az előbbi modellben függő 
változók a TorokUV, a HasUV és a VPUV, míg a pigment alapú színezetet reprezentáló 
modellben a TorokPGM, a HasPGM és a VPPGM voltak. Mindkét modellben a fertőzési 
intenzitás, az SVL és a kondíció független folytonos változóként, míg a prevalencia független 
kategória változóként szerepelt. Az elemzések során visszafelé irányuló modellegyszerűsítést 
alkalmaztam. Az utólagos elemzések során egyváltozós általános lineáris modellek 
segítségével határoztam meg, hogy pontosan melyik változó magyarázza a többváltozós 
modellek során talált összefüggéseket.  
A színezeti változók számolásához az R 3.2.0 statisztikai program (R Core Team 2016) 
„pavo” (Maia és mtsai 2013), a több- és egyváltozós GLM-ek futtatásához a „Hmisc” és 
„stat” (Frank 2019), míg az eredmények ábrázolásához a „ggplot2” programcsomagot 
(Ginestet 2011) használtam. 
 
5.2 Eredmények 
A többváltozós GLM-ek eredményei szerint a prevalencia és a törzshossz egyaránt 
szignifikáns hatással volt a strukturális és a pigment alapú színezetekre is (4. táblázat). Az 
egyváltozós modellek eredményei kimutatták, hogy a prevalencia szignifikánsan befolyásolja 
a TorokUV (F4,47 = 8,232; P < 0,001), HasUV (F4,47 = 3,425; P = 0,015) és VPUV (F4,47 = 
2,968; P = 0,029) változókat (4. táblázat, 15. ábra). A pigment alapú színezet esetében a 
parazita prevalencia szignifikáns hatással volt a TorokPGM (F4,47 = 9,803; P < 0,001) és a 







Függő változók Független változók Pillai F ddf, ndf P 
TorokUV, HasUV,  
VPUV 
SVL 0,676 32,369 45,3 <0,001 
kondíció 0,056 0,847 43,3 0,476 
fertőzési intenzitás 0,129 2,180 44,3 0,104 
prevalencia 0,6954 3,545 141,12 <0,001 
 
 
Pigment alapú színezet 
 
Függő változók Független változók Pillai F ddf, ndf P 
TorokPGM, HasPGM,  
VPPGM 
SVL 0,639 26,547 45,3 <0,001 
kondíció 0,025 0,372 43,3 0,773 
fertőzési intenzitás 0,102 1,672 44,3 0,187 
prevalencia 0,813 4,367 141,12 <0,001 
 
 
4. táblázat A többváltozós általános lineáris modellek (mGLM) eredményei az UV- és a pigment 
alapú színezetek esetében. A szignifikáns hatások félkövér betűtípussal vannak jelezve. Az analízis 
során visszafelé irányuló modellegyszerűsítést alkalmaztam, a nem szignifikáns változók a modellből 





15. ábra A parazita prevalencia hatása a torok, has és a VP relatív UV-intenzitására. A magasabb 
parazita prevalenciát mutató fajok kevésbé intenzív torok (A) és has (B) UV-színezettel rendelkeztek. 
Ezzel szemben a flank esetében (C) a testtáj relatív UV-intenzitása és a prevalencia között pozitív 
összefüggés mutatkozik. Az egyes csoportok közötti eltérések szignifikanciáját csillagok jelölik (*: p ≤ 
0,05; **: p ≤ 0,01; ***: p ≤ 0,001; ****: p ≤ 0,0001). A nem szignifikáns különbségek nincsenek 
jelölve. Az egyes prevalencia értékekhez tartozó fajok: P. algirus (0,13); P. guadarramae (0,25); P. 











































16. ábra A parazita prevalencia hatása a torok és a VP pigment alapú színezetének relatív 
intenzitására. A magasabb prevalenciát mutató fajok intenzívebb torok színezettel rendelkeztek (A), 
míg a VP-színezet  esetében nem látható egyértelmű trend (B). Az egyes csoportok közötti eltérések 
szignifikanciáját csillagok jelölik (*: p ≤ 0,05; **: p ≤ 0,01; ***: p ≤ 0,001; ****: p ≤ 0,0001). A nem 
szignifikáns különbségek nincsenek jelölve. Az egyes prevalencia értékekhez tartozó fajok: P. algirus 
























































Eredményeim szerint az általam vizsgált öt fajnál a testtájak színezetének különböző 
komponensei kapcsolatban állnak a prevalenciával, amely arra enged következtetni, hogy a 
nyakörvösgyíkfélék esetében a parazitafertőzés hatással lehet a szexuális szelekciós 
folyamatokra. A strukturális színezet vizsgálata során kiderült, hogy a hímek ventrolaterális 
színezetének UV-komponense pozitív, míg a torok és a has UV-színezete negatív 
összefüggésben áll a prevalenciával. A pigment alapú színezeteknél a torokszínezet 
intenzitása pozitív összefüggést mutatott a prevalenciával, viszont a ventrolaterális színezet és 
a hasszínezet esetében nem találtam összefüggést. Kutatásom legfontosabb eredménye, hogy 
a paraziták prevalenciájának mértéke összefüggést mutat egyes színezeti bélyegek 
intenzitásával. A növekvő prevalencia különböző módon, de összefüggésben áll a strukturális 
és a pigment alapú színezetekkel is, mely bizonyítja, hogy a paraziták szelekciós erőként 
szerepet játszhatnak a fajok feltűnő színezetének kialakításában. 
Az UV-színezet és a prevalencia közötti összefüggések vizsgálata során kiderült, hogy 
azok a fajok, amelyekben az egyedek nagy százaléka fertőzött volt, a testoldalukon 
intenzívebb UV-színezetet fejlesztettek. Számos gyíkfajon végzett vizsgálat szerint is a 
ventrolaterális színezeti bélyegek befolyásolják a hölgyválaszt és a hím-hím versengés 
kimenetelét (Marshall és Stevens 2014, Wilczynski és mtsai 2015), köztük az általunk 
vizsgált fajokét is (Salvador és Veiga 2008, Font és mtsai 2009, Pérez i de Lanuza és mtsai 
2014). Ezek mellett az UV-színezet jelezheti a hímek harcképességét (Stapley és Whiting 
2006), területhasználatát (Molnár és mtsai 2016), kondícióját (Molnár és mtsai 2012) és a 
parazitafertőzés intenzitását (Molnár és mtsai 2013), mely által őszinte minőségjelző 
bélyegként közvetít információt viselője egészségi állapotáról. 
A VP UV-színezetével ellentétesen a torok és a has színezetének UV-intenzitása a 
növekvő prevalenciával csökkent. Egy lehetséges magyarázatként szolgálhat az UV-
színezetnek a fajtársak által mutatott megnövekedett agresszión keresztül megnyilvánuló 
fenntartási költsége (Whiting és mtsai 2006, Martín és mtsai 2016). Magas prevalenciával 
rendelkező fajoknál elképzelhető, hogy a szexuális színezetbe és az immunfolyamatokba 
allokált energia között trade-off alakul ki (Martín és mtsai 2008), ebben az esetben az 
egészséges egyedek a fertőzésekkel szembeni védekezésbe allokált többletenergia miatt nem 
képesek előnyeiket színezeti jelzéseiken keresztül hirdetni (Megía-Palma és mtsai 2016). 
Ezért ezeknél a fajoknál előnyös a kis felületű ivari jelzések (például színfoltok) kialakítása, 
melyeken keresztül csökkenthető a jelzés fenntartási költsége, viszont növelhető az 
őszintesége. Egy alternatív magyarázat Read és Harvey (1989) nevéhez fűzhető, akik szerint a 
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rezisztens hímek felé irányuló folyamatos nősténypreferencia összességében megnöveli a 
populáció rezisztenciáját, ami negatív összefüggést eredményez a hímek feltűnősége és a 
parazitafertőzöttség között. Ebből kifolyólag elképzelhető, hogy a paraziták által kiváltott 
szelekciós nyomás befolyásolta a torkon és hason található nagyméretű UV-foltokat, amelyek 
most negatív összefüggést mutatnak a prevalenciával. 
A pigment alapú színezetek közül a torok relatív sárga intenzitása pozitívan függött 
össze a prevalenciával. Gyíkoknál a sárga színezetet főként karotinoid (illetve pteridin) 
pigmentek hozzák létre (Prum 2006), melyek antioxidánsként is fontos szereppel bírnak (Cote 
és mtsai 2010, Metcalfe és Alonso-Alvarez 2010). Az immunreakció során a kórokozó 
eliminálására reaktív szabad gyökök keletkeznek, amelyek túlzott termelődése károsíthatja a 
szervezet saját molekuláit is (Sadd és Siva-Jothy 2006). A szervezetben felhalmozott 
antioxidánsok képesek semlegesíteni a reaktív szabad gyökök káros hatásait, ezért a 
karotinoidok mennyisége meghatározhatja a szexuális szignálok intenzitását olyan fajokban, 
ahol az oxidatív stressz jelentős szelekciós erőként van jelen (von Schantz és mtsai 1999). 
Ennek megfelelően számos gyíkfajnál, így nyakörvösgyíkoknál is kimutatták, hogy a 
torokszínezet kulcsfontosságú ivari jelzésként funkcionál (LeBas és Marshall 2000, Alonzo és 
Sinervo 2001, Stapley és Whiting 2006, Martín és López 2009). Elképzelhető, hogy a torok 
intenzív sárga színezete a parazitafertőzés miatt kialakuló oxidatív károsodással szembeni 
ellenállóképességet jelzi. 
Eredményeim kimutatták, hogy mind a strukturális, mind pedig a pigment alapú 
színezeti jelzések összefüggésbe hozhatók a parazitafertőzöttség gyakoriságával. Ezenfelül a 
különböző színezeti bélyegek eltérő módokon mutattak összefüggést az egészségi állapottal, 
ami arra utal, hogy a gyíkok egyes színezeti jelzései egy többszörösen összetett jelzésrendszer 
komponensei, amelyek más-más jellemzők jelzésére szolgálhatnak (Molnár és mtsai 2012, 
Rodrigo és mtsai 2016). Míg a strukturális színezet a reprodukcióba direkt módon allokált 
energia mennyiségéről hordoz információt (Griggio és mtsai 2010, Bajer és mtsai 2011), 
addig a karotinoidszínezet az antioxidáns-kapacitás jelzésére szolgálhat (Alonzo és Sinervo 
2001, Metcalfe és Alonso-Alvarez 2010). Jelen tanulmány bizonyítékot szolgáltat arra, hogy 
fajok közötti skálán vizsgálva a paraziták prevalenciája jelentős hatással van a különböző 
színezeti jelzések intenzitására. Ezenfelül kiderült, hogy az általam választott szimpatrikus, 
közeli rokon fajok kiváló modelljei lehetnek a későbbiekben egy olyan tanulmánynak, amely 
a Hamilton–Zuk hipotézis interspecifikus predikcióját teszteli. Továbbá azt is fontos 
megjegyezni, hogy a korábbi megközelítéssel ellentétesen, egy faj megjelenésének 
kialakulását nem köthetjük csupán egyetlen szelekciós erőhöz. Eredményem hangsúlyozza, 
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hogy a különböző testtájak és színezetek a viselő egyed több különböző fiziológiás és 
energetikai jellemzőjével hozhatóak összefüggésbe, amely ezáltal igen részletes és komplex 
információt hordozhat a viselő egyed számos tulajdonságáról. 
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6 KÖVETKEZTETÉS ÉS KITEKINTÉS 
Doktori kutatásom első eredménye szerint az optimális anyagcseréhez szükséges 
hőmérsékleten eltöltött idő hossza és az elérhető energiamennyiség egymástól függetlenül 
befolyásolják a hím zöld gyíkok fiziológiás állapotát, valamint hatással vannak az intra- és 
interszexuális szelekció folyamataiban fontos szerepet játszó színezeti jelzésekre is, így 
ökológiai szempontból is releváns környezeti faktorok a hím zöld gyíkok szaporodási 
időszakában hatással vannak az egyedek fiziológiás állapotára és ivari jelzéseire. A jobb 
táplálékellátottság lehetőséget biztosít az egyedek számára, hogy több energiát fordítsanak 
ivari jelzéseik fenntartására, viszont az többlet tápanyagbevitel miatti fokozott anyagcsere 
elősegíti a reaktív oxigéngyökök termelődését, ami negatív hatással van az 
immunkompetenciára. Az általam gyűjtött adatok az egyes jellemzők közötti ok-okozati 
kapcsolatok felderítésére nem elegendők, viszont eredményeim alapján feltételezhető, hogy az 
oxidatív károsodás növekedése és az immunválasz erősségének csökkenése nem más, mint a 
szexuális jelzés direkt fiziológiás költésége. Emellett a szexuális jelzés és a fiziológiás állapot 
között trade-off figyelhető meg, ami arra utal, hogy a hím zöld gyíkok kék torokfoltja őszinte 
jelzésként funkcionál. Ezen eredményt támogatja korábbi kutatásunk is, mely szerint a 
torokszínezet a parazitafertőzöttség jelzésére is szolgálhat. Logikus következő lépés lenne 
ugyanezen fiziológiás változók kísérletes manipulálása. A megváltozott fiziológiás állapot 
színezetre gyakorolt hatásának vizsgálatával pontosabb képet kaphatnánk a konkrét ok-
okozati összefüggésekről is. Emellett érdekes lehet annak felderítése, hogy a pigment alapú 
színezet kialakításában alapvető fontosságú karotinoidok és más antioxidánsok a gyíkok 
szervezetében miként befolyásolják az immunrendszer aktivitását, az oxidatív állapotot és a 
színezetet. 
A termoregulációs idő hossza és a környezet hőmérséklete is nagymértékben 
befolyásolhatja az ektoterm állatok oxidatív állapotát és ezzel párhuzamosan a színezeti 
jelzések egyes típusainak intenzitását. Ez alapján feltételeztem, hogy eltérő hőmérsékleti 
környezetben az ivari jelzések és egyéb egyedi minőségjelző bélyegek kifejeződését az 
oxidatív károsodás más-más aspektusai befolyásolhatják. Ebből kiindulva, hipotézisem szerint 
egy sztochasztikusan és egy prediktálhatóan változó élőhelyeken eltérő stratégiák szükségesek 
az optimális testhőmérséklet fenntartásához. Ezek az eltérő termoregulációs stratégiák viszont 
más-más módon és/vagy mértékben határozzák meg az egyedek anyagcsere-intenzitását, 
melyen keresztül hatással lehetnek az egyedek oxidatív állapotára és ivari jelzéseik 
intenzitására. Spanyolországban végzett vizsgálatom eredményei szerint a prediktálható 
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hőmérsékleti adottságokkal rendelkező élőhelyen élő P. algirus esetében az ivari jelzés 
intenzitását a maximális oxidatív károsodás mértéke határozza meg, ezzel szemben a 
sztochasztikusabb hőmérsékleti élőhelyen az effektív ROM-tartomány szélessége volt 
meghatározó. Ezen eredmények szerint eltérő hőmérsékleti környezetben az oxidatív állapot 
eltérő aspektusai mutatnak összefüggést az egyed minőségét jelző bélyegekkel, amelyek 
összhangban állnak hipotézisemmel. A fajok közötti különbségeket és a fajon belüli 
változatosságot is összevetve kiderült, hogy az élőhely hőmérsékleti adottságaihoz és egyéb 
kondícióihoz való adaptáció az oxidatív állapot szabályozásán keresztül fejeződhet ki. Ezen 
eredményeket érdemes lehet figyelembe venni a fajok környezeti változásra mutatott adaptív 
kapacitását vizsgáló tanulmányok során is, hiszen egy élőhely átlaghőmérsékletének 
növekedése és/vagy a hőmérsékleti ingadozás megváltozása nagymértékben befolyásolhatja 
az egyedek lokomotoros teljesítményét, és ezen keresztül hatással lehet a populáció és a faj 
túlélésére is. Jelen eredmények pontosabb értelmezésének érdekében is fontos lenne a 
pigment alapú színezetet kialakító karotinoidok molekuláris összetételének és antioxidánsként 
betöltött szerepének vizsgálata mellett a különböző környezeti faktorok (pl. 
táplálékellátottság) fiziológiás teljesítményre és/vagy oxidatív állapotra gyakorolt hatását is 
megvizsgálni. További populációk és fajok bevonásával pedig pontosabb képet kaphatnánk 
azokról a szelekciós erőkről, amelyek a klímaváltozás miatt kialakuló adaptációs kényszert 
befolyásolhatják. 
Az ektoterm szervezetek általános egészségi állapotát a különböző fiziológiás változók 
(oxidatív állapot, immunkompetencia, hematokrit, parazitafertőzés intenzitása stb.) mellett a 
lokomotoros teljesítmény mérésével is jellemezhetjük. A hidegvérű állatok különböző 
hőmérsékleteken mutatott lokomotoros teljesítménye nagymértékben befolyásolhatja egy 
egyed aktivitását és ezen keresztül egyéb, az egyedi minőséggel is összefüggésbe hozható 
jellemzőjét (párválasztás, táplálékkeresés, szociális dominancia). A környezet 
hőmérsékletének gyorsütemű megváltozása nem csak közvetlenül lehet hatással egy egyed 
hőmérsékletfüggő lokomotoros teljesítményére, de egyéb környezeti faktorok megváltozásán 
keresztül, indirekt módon is. Ilyen környezeti hatás lehet az elérhető táplálékállatok 
mennyiségének/elérhetőségének klímaváltozás miatti megváltozása. A 
megnövekedett/csökkent energiaellátottság az anyagcsere intenzitásán keresztül jelentős 
hatással lehet az ektoterm szervezetek lokomotoros teljesítményére. Annak kiderítésére, hogy 
a táplálékellátottság milyen hatással van az ektoterm szervezetek teljesítményére hím zöld 
gyíkokon és homoki gyíkokon végzett manipulatív kísérletekkel kerestem a választ. Az 
éhezés hatásának vizsgálata mellett, arra is kíváncsi voltam, hogy a parazitafertőzés és a 
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különböző színezeti jellemzők, illetve ezek és a táplálékellátottság interakciója milyen 
összefüggést mutat a hímek lokomotoros teljesítményével. A hím zöld gyíkoknál talált 
eredményeim alapján, összességében elmondható, hogy a különböző stresszfaktorok, mint az 
éhezés vagy parazitafertőzés, illetve ezek együttes hatása is jelentősen befolyásolhatja a 
hőmérsékleti teljesítménygörbék alakját. Az effektív teljesítmény tartománya 
tápláléklimitáció hatására kiszélesedett, mivel a szuboptimális táplálékmennyiség miatt az 
éhező egyedek nem képesek elérni a fiziológiásan lehetséges maximális teljesítményüket. A 
táplálékhiány miatt kialakuló környezeti stressz hatására az egyedek egy minimálisan 
szükséges és a túlélés szempontjából elégséges, kompromisszumos teljesítmény fenntartására 
kényszerülnek. Ez lehetővé teszi, hogy éhezés esetén képesek legyenek akár az optimálisnál 
jóval alacsonyabb/magasabb hőmérsékleten is fenntartani egy jelentősen alacsonyabb, de a 
túléléshez még elegendő teljesítményt. Ezek mellett, az is kiderült, hogy a fertőzöttebb 
egyedek az intenzívebb immunválasz szükségessége miatt fokozott anyagcserére és magasabb 
testhőmérsékletre kényszerülnek, amelyet az optimális táplálékellátottság lehetővé tesz 
számukra. Ezzel szemben, szuboptimális körülmények között, a táplálékhiányból adódó 
csökkent energia miatt nincsen lehetőség az anyagcsere-folyamatok intenzitásának 
fokozására. A lokomotoros teljesítmény ilyen mértékű plaszticitása lehetővé teszi, hogy az 
ektoterm szervezetek alkalmazkodni tudjanak a fiziológiás stresszt kialakító környezeti 
tényezőkhöz. Bizonyított, hogy a klímaváltozás hatással lehet a parazitafertőzések terjedésére 
(Brooks és Hoberg 2007) és a táplálékállatok mennyiségére (van der Putten és mtsai 2010), 
amelyek negatív hatással lehetnek egyes populációk és fajok túlélésére is. Eredményeim 
szerint a klímaváltozás negatív hatásainak csökkentésére a lokomotoros teljesítmény 
plaszticitása lehetőséget adhat. A homoki gyík esetében a táplálék mennyisége nem volt 
hatással az egyedek lokomotoros teljesítményére, viszont kiderült, hogy a hímek egyes 
színezeti jelzései egy többszörösen összetett jelzésrendszer komponensei lehetnek, amelyek 
más-más jellemzők jelzésére szolgálhatnak. Eredményeim szerint az intenzívebb 
torokszínezettel rendelkező egyedek a színezet kialakításába fektetett többletenergia miatt 
hamarabb kifáradnak, amely csökkent lokomotoros teljesítményben mutatkozik meg. Ezek 
alapján elmondható, hogy a torok pigment alapú színezete és a lokomotoros teljesítmény 
között trade-off van, amely biztosítja a hím homoki gyíkok torokszínezetének őszinteségét. A 
ventrolaterális színezet vizsgálata során kiderült, hogy az intenzívebb UV-színezetet hordozó 
egyedek magasabb testhőmérsékleten képesek elérni maximális teljesítményüket, így 
számukra a túlhevülés kockázata magasabb. Ez az egyed számára költséget jelenthet, melyek 
viselését csak a jobb minőségű egyedek engedhetik meg maguknak. Ezek alapján elmondható, 
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hogy a homoki gyíkok oldalán lévő pontok UV-színezete feltételezhetően őszinte ivari 
jelzésként funkcionál. Összességében elmondható, hogy míg a torok pigment alapú színezete 
az effektív teljesítményen keresztül a környezet hőmérsékletváltozásával szembeni tolerancia 
jelzésére szolgálhat, addig a ventrolaterális pontsor UV-intenzitása az egyedek maximális 
lokomotoros teljesítményéről hordozhat információt. A homoki gyíkok színezetének szexuális 
szelekcióban betöltött szerepéről hiányosak az információink, így ennek kiderítésére további 
vizsgálatokra van szükség. 
Az egyed szintéjén vizsgálódva bizonyított, hogy a parazitafertőzés – mint ahogy 
korábbi tanulmányokból és jelen vizsgálat során is kiderült – nagymértékben befolyásolhatja a 
fertőzött egyed lokomotoros teljesítményét, fiziológiás állapotát, színezetét és egyéb 
életmenet-komponenseit is. A jelentős parazitafertőzöttség nemcsak egyedi, de faji szinten is 
szelekciós hatással bírhat. A parazita-mediált szexuális szelekció elméletének interspecifikus 
predikciója szerint azok a fajok, ahol a parazitaprevalencia magas, feltűnő ivari jelzések 
alakulnak ki, amelyek a fertőzéssel szembeni ellenállóképesség jelzésére szolgálnak. 
Alacsony prevalencia esetén a kismértékű parazitafertőzés miatt nincs szükség az 
ellenállóképesség jelzésére, így ebben az esetben nem alakulnak ki feltűnő színezeti jelzések. 
Doktori kutatásom utolsó részében ezen predikció előzetes tesztelését tűztem ki célul. 
Eredményeim szerint az általam vizsgált öt, nyakörvösgyíkfélékhez tartozó gyíkfaj esetében a 
fő testtájak színezetének különböző jellemzői kapcsolatot mutatnak a prevalenciával. A 
ventrolaterális testtáj színezetének UV-komponense, illetve a torok pigment alapú 
színezetének intenzitása pozitív, ezzel szemben a torok és a has UV-színezete negatív 
kapcsolatot mutat a prevalenciával. Ezek az összefüggések arra utalnak, hogy a paraziták 
szelekciós erőként jelentős szerepet játszhatnak a fajok színezetének kialakításában. Azonban 
azt is fontos megjegyezni, hogy az általam mintázott fajok száma igen alacsony a parazita-
mediált szexuális szelekció elméletének interspecifikus predikciójának tesztelésére, viszont az 
általam választott szimpatrikus, közeli rokon fajok kiváló modelljei lehetnek a későbbiekben 
egy olyan tanulmánynak, amely az elmélet predikcióit teljeskörűen tesztelhetik. Eredményem 
azt is hangsúlyozza, hogy a különböző testtájak színezete több fiziológiás jellemzővel is 
összefüggésbe hozható, amely ezáltal igen részletes és komplex információt hordozhat a 
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Charles Darwin az ivari dimorfizmus, illetve dikromatizmus kialakulását a szexuális 
szelekció elméletével magyarázta. A párválasztás során a szexuálisan szelektált jelzések a 
fajtársak számára őszintén jelezhetik a viselő egyed minőségét. Az ivari jelzések típusai közül 
a hüllők körében főleg a színezeti jelzések a jellemzőek, melyek őszinte információt 
nyújthatnak a jelzést viselő egyed aktuális egészségi állapotának több aspektusáról is. 
Biotikus és abiotikus környezeti faktorok jelentős hatással lehetnek az ektoterm szervezetek 
fiziológiás állapotára, amelyen keresztül befolyásolhatják a szexuálisan szelektált színezeti 
jelzések intenzitását is. Doktori kutatásom célja a színezeti jelzések kifejeződését befolyásoló 
tényezők és azt ezt létrehozó fiziológiás és ökológiai háttérmechanizmusok pontosabb 
megismerése volt nyakörvösgyíkfélék (Lacertidae) családjába tartozó gyíkokon vizsgálva. 
Munkám első részében a táplálékellátottság és a termoregulációs idő színezetre és fiziológiás 
állapotra gyakorolt hatását vizsgáltam hím zöld gyíkok esetében. Ennek eredményeképpen 
kiderült, hogy a termoregulációs idő hossza hatással van az egyedek immunkompetenciájára 
és oxidatív állapotára, valamint az éhezés negatívan befolyásolja a torokszínezet intenzitását 
és ezzel párhuzamosan hatással van az immunválasz erősségére és az oxidatív károsodás 
mértékére is. Munkám második részében az élőhely hőmérsékleti jellemzőinek ivari 
jelzésekre és oxidatív állapotra gyakorolt hatását vizsgáltam egy sztochasztikusan és egy 
prediktálhatóan változó élőhelyen élő faj esetében. Összességében elmondható, hogy mindkét 
faj esetében az oxidatív károsodás magas szintje negatív összefüggést mutatott a színezet 
intenzitásával, de a két, eltérő hőmérsékleti adottságokkal rendelkező élőhelyen az oxidatív 
károsodás más-más aspektusai érvényesültek. Tehát, gyíkok esetében a különböző környezeti 
kondíciókhoz való alkalmazkodás az oxidatív állapot szabályozásán keresztül fejeződhet ki. 
Ektoterm szervezetek esetében a lokomotoros teljesítmény hőmérsékletfüggő tulajdonság, 
amely hatással van az egyedek túlélésére és szaporodási sikerére is. Munkám harmadik 
részében arra voltam kíváncsi, hogy a táplálékellátottság milyen hatással van az egyedek 
lokomotoros teljesítményére. Emellett azt is vizsgáltam, hogy a parazitafertőzés, illetve a 
színezet intenzitása milyen összefüggésbe hozható a lokomotoros teljesítménnyel. Hím zöld 
gyíkok esetében a különböző stresszfaktorok, mint az éhezés vagy a parazitafertőzés, illetve 
ezek együttes hatása is befolyásolta a hőmérsékleti teljesítménygörbék alakját. Az éhezés a 
teljesítménygörbe ellaposodását, míg a parazitafertőzés a maximális teljesítményhez tartozó 
testhőmérséklet eltolódását eredményezte. A lokomotoros teljesítmény ilyen mértékű 
plaszticitása lehetőséget ad az ektoterm szervezetek számára a környezeti változások által 
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okozott stressz tolerálására. A hím homoki gyíkok esetén a táplálékmennyisége nem volt 
hatással az egyedek lokomotoros teljesítményére, viszont kiderült, hogy a hímek egyes 
színezeti jelzései egy többszörösen összetett jelzésrendszer komponensei lehetnek, amelyek 
más-más jellemzők jelzésére szolgálhatnak. Míg a torok pigment alapú színezete az effektív 
teljesítményen keresztül a környezet hőmérsékletváltozásával szembeni tolerancia jelzésére 
szolgálhat, addig a ventrolaterális pontsor UV-intenzitása az egyedek maximális lokomotoros 
teljesítményéről hordozhat információt. Végezetül, munkám utolsó részében arra kerestem a 
választ, hogy az endoparazita-fertőzés prevalenciája milyen hatással van a fajok színezetére. 
Eredményeim szerint a prevalencia befolyásolja a torok, a has és a testoldal strukturális 
színezetének intenzitását, míg a pigment alapú színezet esetében a prevalencia a torok és a 
testoldal színezetével mutat kapcsolatot. A különböző bélyegek eltérő módokon korreláltak az 
egészségi állapottal, ami arra utal, hogy a gyíkok egyes színezeti jelzései egy többszörösen 




Charles Darwin’s theory of sexual selection explains the development of sexual 
dimorphism and dichromatism. During intra- and intersexual selection sexual signals may 
convey information about the bearers’ individual quality. Among the different types of 
signals, reptiles mainly have colour signals which are used to indicate the actual health state 
and individual quality of the animal. The physiological processes of ectotherm organisms are 
significantly affected by different biotic and abiotic environmental factors which may also 
affect the intensity of sexual signals. The aim of my doctoral research was to gain a better 
understanding of the environmental factors influencing the intensity of colour signals and the 
underlying physiological and ecological mechanisms in European lacertid lizards. In the first 
part of my thesis I studied the effects of thermoregulation time and food availability on the 
physiology and colour intensity of male European green lizards. I found that thermoregulation 
time affects the immune competence and the oxidative state of individuals. Besides this, food 
limitation has a negative effect on the intensity of throat colouration and simultaneously 
affects the oxidative state and immune reaction. In the second part I studied the effects of the 
thermal habitat on the oxidative state and colour signals by comparing two Spanish lacertid 
species living in stochastic and predictable thermal environments. In both species I found 
negative correlation between high oxidative damage and colour intensity, however in the 
different thermal habitats different aspects of oxidative damage prevailed. In ectotherms the 
locomotor performance is a highly temperature dependent trait which affects the survival and 
the reproductive success of the individual. Based on these, adaption to different 
environmental conditions may be expressed through oxidative state in lacertid lizards. In the 
third part of my thesis I studied the effects of food availability on the locomotor performance 
and the interaction between performance and parasite infection and colour intensity in the 
European green lizard and the sand lizard. My results showed that food deprivation and 
parasite infection affected the shape of the thermal performance curves of male green lizards. 
Starvation caused the flattening of the curve while parasite infection changed the required 
body temperature of maximal performance. This kind of plasticity in locomotor performance 
allows ectothermic organisms to tolerate environmental stress. In contrast food deprivation 
had no effect on locomotor performance of sand lizards, but it was revealed that some colour 
signals may be the components of a multiple signalling system which may convey different 
information about the male’s quality. Pigment based throat coloration may indicate the 
tolerance against temperature change while flank UV coloration provides information about 
96 
the maximal locomotor performance. Finally, in the last part of my thesis I was interested if 
endoparasite prevalence has any effect on the species colouration. I found that parasite 
prevalence correlates with the structural coloration of throat, belly and flank and with the 
pigment-based coloration of throat and flank. These various colour traits correlate positively 
or negatively with health state suggesting that the colour signals of lizards may be the 
components of a multiple signalling system which may convey information about different 
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1. ábra A zöld gyík (L. viridis) esetében a két ivar könnyen megkülönböztethető egymástól. A képen 
jól látszik a hímek torkának szaporodási időszakban fejlesztett élénk kék színezete, mely fontos 




2. ábra A homoki gyík (P. tauricus) esetében a hímek ventrolaterális testtáján halványkék, az UV-
tartományban is reflektáló pontsor húzódik végig. Szaporodási időszakban hasuk narancsvörös színűre 
vált, míg torkuk sárgás színezetet ölt. A színezet szexuális szelekcióban betöltött szerepéről nem 
rendelkezünk információval, azonban az általunk vizsgált színezetek közeli rokon fajokban 




3. ábra Cyrén hegyi gyíkjának (I. cyreni) hímjein a testoldalon a szaporodási időszakban kék pontsor 
látható, amelyről bizonyított, hogy minőségjelző bélyegként szerepet játszik az egyedek közötti 




4. ábra Az algériai homoki gyík (P. algirus) hímek feje és torka párzási időszakban sötét narancssárga 
vagy akár piros színezetet ölt, illetve az állatok oldalán kék foltok jelennek meg. Ezek a színezeti 




5. ábra A pávaszemes gyíkok (T. lepidus) esetében az ivarérett állatok oldalán található kék foltok, 
melyekről nevüket is kapták, erősen reflektálnak a kék és UV-tartományban is, mely összefüggésbe 




6. ábra A fali gyík (P. muralis) hímek oldala és hasa szaporodási időszakban narancssárga színezetet 
ölt, illetve oldalukon kék pontsor húzódik, mely bizonyítottan szerepet játszik a szexuális szelekció 




7. ábra A guadarramai fali gyík (P. guadarramae) esetében az állatok dorzális színezete sötét barna, 
amelyet fekete szaggatott vonal díszít, oldalán apró, fekete foltokkal. Ezzel ellentétben mindkét nem 




8. ábra Morfológiai változók felvételének módszere L. viridis hímeken bemutatva: a fejhossz, a 




9. ábra Az állatok tartásának körülményei. A befogás után minden egyedet egyesével egy 80 x 40 cm 
alapterületű, az állatok számára megfelelő menedékkel ellátott terráriumban helyeztem el. Minden 
egyed számára a kísérlet teljes ideje alatt ad libitum biztosítottam vizet (saját fotók). 
 
10. ábra A zöld gyíkokat (L. viridis) fertőző egysejtű eukarióta paraziták az állatok vértestjeiben 
telepszenek meg. Mindegyik morfotípus a Haemogregarinidae családba tartozik, de faji szintű 




11. ábra A vérminták begyűjtése steril kapillárisok segítségével történt, mely során az állatok hátsó 
szemzugában található posztorbitális szinusz felsértésével könnyen, gyorsan és az állatok számára a 
lehető legkevesebb stresszt okozva gyűjthetünk vért. A képen egy hím fürgegyík (L. agilis) látható a 




12. ábra P. algirus hímek befogásának helyszíne El Ventorillo közelében. A faj 2600 méteres 
magasságig változatos helyeken fordulhat elő, főleg olyan fenyőerdőkben, tölgyerdőkben és 




13. ábra I. cyreni hímek befogásának helszíne, Navacerrada. Az I. cyreni Spanyolországban honos 
hegyvidéki faj, fás területek mentén, nyirkos, sziklás, nyílt cserjésekben található meg. Élőhelyük 





14. ábra Táplálékellátottság hatása a testtömegre a L. viridis esetében optimális táplálékellátottság 
mellett. A kezelési csoportok közötti különbséget páros t-teszt (t = 1,993; df = 14; P = 0,07) 
segítségével vizsgáltam. 
 
15. ábra Táplálékellátottság hatása a testtömegre a L. viridis esetében szuboptimális 
táplálékellátottság mellett. A kezelési csoportok közötti különbséget páros t-teszt (t = 4,493; df = 13; P 






















16. ábra Táplálékellátottság hatása a testtömegre a P. tauricus esetében optimális táplálékellátottság 
mellett. A kezelési csoportok közötti különbséget Wilcoxon-próba (V = 3; P = 0,005) segítségével 
vizsgáltam. 
 
17. ábra Táplálékellátottság hatása a testtömegre a P. tauricus esetében szuboptimális 
táplálékellátottság mellett. A kezelési csoportok közötti különbséget páros t-teszt (t = 5,842; df = 13; P 
























1. táblázat A parazitafertőzés hatásait vizsgáló általános lineáris modellek eredményei függő változók szerint csoportosítva az L. viridis esetében. Max T: a 
maximális teljesítményhez tartozó hőmérséklet; Tbreadth: az effektív teljesítmény hőmérséklet-tartományának szélessége; Tprefind: egyedi preferált testhőmérséklet; 
Tprefdist: preferált testhőmérsékleten mutatott teljesítmény. Az analízis során visszafelé irányuló modellegyszerűsítést alkalmaztam a P > 0,05 kritériumot szem előtt 










L. viridis Max T Tbreadth 
független változók B std error df t P B std error df t P 
táplálékellátottság 0,151 0,347 23 0,434 0,669 1,370 0,491 26 2,789 0,010 
törzshossz (SVL) 0,025 0,016 23 1,604 0,125 -0,019 0,033 26 -0,602 0,553 
fertőzési int (ekto) -0,070 0,050 23 -1,415 0,174 0,075 0,089 26 0,838 0,410 
fertőzési int (endo) 0,071 0,022 23 3,166 0,005 -0,004 0,033 26 -0,111 0,913 
táplálékellátottság*fertőzési int (ekto) 0,100 0,112 23 0,891 0,385 -0,096 0,211 26 -0,456 0,653 










L. viridis Tprefind Tprefdist 
független változók B std error df t P B std error df t P 
táplálékellátottság -0,271 0,328 25 -0,825 0,418 -0,603 22,295 26 -0,027 0,979 
törzshossz (SVL) 0,038 0,020 25 1,882 0,074 1,829 1,280 26 1,429 0,165 
fertőzési int (ekto) -0,040 0,070 25 -0,576 0,571 -0,955 3,896 26 -0,245 0,808 
fertőzési int (endo) 0,029 0,020 25 1,475 0,153 0,576 1,284 26 0,449 0,658 
táplálékellátottság*fertőzési int (ekto) 0,279 0,142 25 1,973 0,062 -4,238 8,633 26 -0,491 0,629 




2. táblázat A L. viridis hímek strukturális és pigment alapú színezete és lokomotoros teljesítménye közötti összefüggéseket vizsgáló Általános Lineáris Modellek 
eredményei a Max T és a Tbreadth függő változók esetében. Max T: a maximális teljesítményhez tartozó hőmérséklet; Tbreadth: effektív teljesítmény hőmérséklet-
tartományának szélessége. Az analízis során visszafelé irányuló modellegyszerűsítést alkalmaztam a P > 0,05 kritériumot szem előtt tartva. A nem szignifikáns 




















L. viridis Max T Tbreadth 
független változók B std error df t P B std error df t P 
táplálékellátottság -0,361 0,329 22 -1,097 0,286 1,370 0,491 25 2,789 0,010 
törzshossz (SVL) 0,023 0,019 22 1,201 0,245 -0,036 0,036 25 -1,018 0,321 
TorokSTR 1,181 2,221 22 0,532 0,601 3,659 4,215 25 0,868 0,396 
HasSTR 3,337 3,174 22 1,051 0,304 -6,987 4,904 25 -1,425 0,168 
VPSTR -0,209 2,028 22 -0,103 0,919 -2,479 3,073 25 -0,807 0,429 
táplálékellátottság*TorokSTR -4,289 5,576 22 -0,769 0,454 -2,421 10,830 25 -0,224 0,826 
táplálékellátottság*HasSTR -6,171 6,153 22 -1,003 0,331 16,194 9,866 25 -0,852 0,117 






















L. viridis Max T Tbreadth 
független változók B std error df t P B std error df t P 
táplálékellátottság -0,310 0,296 23 -1,048 0,306 1,370 0,491 25 2,789 0,010 
törzshossz (SVL) 0,025 0,018 23 1,371 0,185 -0,055 0,038 25 -1,673 0,108 
TorokPGM 0,312 4,748 22 0,066 0,948 -8,098 7,058 25 -1,147 0,264 
HasPGM -4,201 4,876 22 -0,862 0,400 11,666 7,889 25 1,479 0,153 
VPPGM -1,289 3,262 22 -0,395 0,697 4,442 5,344 25 0,831 0,416 
táplálékellátottság*TorokPGM 14,009 9,243 22 1,516 0,551 -15,549 13,961 25 -1,114 0,280 
táplálékellátottság*HasPGM -0,470 11,018 22 -0,043 0,967 -24,538 15,455 25 -1,588 0,128 





3. táblázat A L. viridis hímek strukturális és pigment alapú színezete és teljesítménye közötti összefüggéseket vizsgáló általános Lineáris modellek eredményei a 
Tprefind és a Tprefdist függő változók esetében. Tprefind: egyedi preferált testhőmérséklet; Tprefdist: preferált testhőmérsékleten mutatott teljesítmény. Az analízis során 
visszafelé irányuló modellegyszerűsítést alkalmaztam a P > 0,05 kritériumot szem előtt tartva. A nem szignifikáns eredmények a kivétel előtti állapotban vannak 




















L. viridis Tprefind Tprefdist 
független változók B std error df t P B std error df t P 
táplálékellátottság -0,289 0,350 25 -0,827 0,417 -10,631 18,602 24 -0,572 0,574 
törzshossz (SVL) 0,015 0,021 25 0,701 0,490 1,468 1,088 24 1,349 0,192 
TorokSTR 0,705 2,630 24 0,268 0,791 -230,560 131,700 24 -1,751 0,095 
HasSTR -2,939 3,429 24 -0,857 0,401 299,800 169,000 24 1,774 0,090 
VPSTR 0,301 2,409 24 0,125 0,902 335,78 171,97 24 1,953 0,062 
táplálékellátottság*TorokSTR -11,152 7,461 24 -1,495 0,153 -540,243 280,450 24 -1,926 0,070 
táplálékellátottság*HasSTR 2,264 7,292 24 0,311 0,760 -345,247 319,106 24 -1,082 0,294 






















L. viridis Tprefind Tprefdist 
független változók B std error df t P B std error df t P 
táplálékellátottság -0,289 0,349 25 -0,827 0,417 -8,432 19,327 24 -0,438 0,666 
törzshossz (SVL) 0,015 0,021 24 0,701 0,490 1,464 1,152 25 1,271 0,216 
TorokPGM -2,966 5,192 24 -0,571 0,574 432,51 258,89 24 1,671 0,110 
HasPGM 3,469 5,723 24 0,606 0,551 -514,878 306,258 24 -1,681 0,107 
VPPGM -0,771 4,005 24 -0,193 0,849 -330,837 219,195 24 -1,509 0,146 
táplálékellátottság*TorokPGM 8,197 11,051 24 0,742 0,469 527,495 534,885 24 0,986 0,337 
táplálékellátottság*HasPGM -18,048 11,554 24 -1,562 0,136 248,142 658,272 24 0,377 0,712 





4. táblázat A P. tauricus hímek strukturális és pigment alapú színezete és lokomotoros teljesítménye közötti összefüggéseket vizsgáló Általános Lineáris Modellek 
eredményei a Max T és a Tbreadth függő változók esetében. Max T: a maximális teljesítményhez tartozó hőmérséklet; Tbreadth: effektív teljesítmény hőmérséklet-
tartományának szélessége. Az analízis során visszafelé irányuló modellegyszerűsítést alkalmaztam a P > 0,05 kritériumot szem előtt tartva. A nem szignifikáns 





















P. tauricus Max T Tbreadth 
független változók B std error df t P B std error df t P 
táplálékellátottság -0,038 0,303 22 -0,126 0,901 -0,477 0,946 26 -0,505 0,619 
törzshossz (SVL) 0,024 0,032 22 0,735 0,471 -0,006 0,116 26 -0,048 0,962 
TorokSTR 0,028 2,038 22 0,014 0,989 -14,611 6,312 26 -2,315 0,029 
HasSTR 1,253 1,035 22 1,211 0,240 -4,277 3,568 26 -1,199 0,243 
VPSTR 2,998 1,151 22 2,604 0,017 -4,511 3,988 26 -1,131 0,269 
táplálékellátottság*TorokSTR 3,115 4,386 22 0,710 0,488 11,562 14,921 26 0,775 0,448 
táplálékellátottság*HasSTR 1,410 3,230 22 0,436 0,669 6,754 9,989 26 0,676 0,507 





















P. tauricus Max T Tbreadth 
független változók B std error df t P B std error df t P 
táplálékellátottság -0,046 0,229 22 -0,154 0,879 -0,442 0,939 26 -0,470 0,643 
törzshossz (SVL) 0,025 0,02 22 0,802 0,432 -0,017 0,113 26 -0,150 0,882 
TorokPGM -0,177 2,499 22 -0,071 0,944 19,732 7,602 26 2,596 0,016 
HasPGM -2,081 1,787 22 -1,165 0,258 5,911 6,228 26 0,949 0,352 
VPPGM -6,111 2,250 22 -2,716 0,013 8,949 7,610 26 1,176 0,251 
táplálékellátottság*TorokPGM -4,512 5,889 22 -0,766 0,455 -13,549 19,570 26 -0,692 0,498 
táplálékellátottság*HasPGM -2,808 5,067 22 -0,554 0,588 -18,305 15,353 26 -1,192 0,247 





5. táblázat A P. tauricus hímek strukturális és pigment alapú színezete és lokomotoros teljesítménye közötti összefüggéseket vizsgáló Általános Lineáris Modellek 
eredményei a Tprefind és a Tprefdist függő változók esetében. Tprefind: egyedi preferált testhőmérséklet; Tprefdist: preferált testhőmérsékleten mutatott teljesítmény. Az 
analízis során visszafelé irányuló modellegyszerűsítést alkalmaztam a P > 0,05 kritériumot szem előtt tartva. A nem szignifikáns eredmények a kivétel előtti 




















P. tauricus Tprefind Tprefdist 
független változók B std error df t P B std error df t P 
táplálékellátottság -0,964 0,676 26 -1,427 0,166 -21,717 43,030 24 -0,505 0,620 
törzshossz (SVL) 0,059 0,087 26 0,675 0,507 22,177 4,477 24 4,953 <0,001 
TorokSTR -4,303 5,122 26 -0,840 0,409 625,432 278,441 24 2,246 0,035 
HasSTR 4,722 2,809 26 1,681 0,105 238,12 159,61 24 1,492 0,151 
VPSTR -0,283 3,378 26 -0,084 0,934 90,904 176,734 24 0,514 0,613 
táplálékellátottság*TorokSTR 13,057 11,076 26 1,179 0,253 351,286 646,797 24 0,543 0,594 
táplálékellátottság*HasSTR -0,672 7,961 26 -0,084 0,934 271,933 414,736 24 0,656 0,521 






















P. tauricus Tprefind Tprefdist 
független változók B std error df t P B std error df t P 
táplálékellátottság -0,610 0,740 26 -0,824 0,419 -11,479 44,387 224 -0,259 0,799 
törzshossz (SVL) 0,085 0,088 26 0,962 0,346 22,329 4,333 24 4,153 <0,001 
TorokPGM 7,455 6,333 26 1,177 0,251 -918,133 349,572 24 -2,626 0,015 
HasPGM -5,78 5,004 26 -1,156 0,259 -210,405 291,601 24 -0,722 0,478 
VPPGM 2,519 6,918 26 0,364 0,719 -127,497 351,363 24 -0,363 0,721 
táplálékellátottság*TorokPGM -24,559 15,062 26 -1,631 0,119 -1159,835 902,273 24 -1,285 0,215 
táplálékellátottság*HasPGM -3,923 12,727 26 -0,308 0,761 -636,007 702,539 24 -0,905 0,379 
táplálékellátottság*VPPGM 19,391 14,708 26 1,318 0,203 -754,057 834,187 24 -0,904 0,379 
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crL'd'-·ti . i_i 11 j lk1 s1 clkrni munkam 0s lcgj obb tudomasom szerint nem sertcm vele senki szerzoi 
j,, ~,l il : 
·h )~a J oh. t0 ri ~nckocs 0:, :1 tb is1.-k 11yo1111atoll va ltozatai es az clektronikus adathordozon 
bL·n, t'1 iw t1 tarta l11 1ak (s10,·l.'g cs abd1k) rninJenben mcgegyeznck. 
3, .-\ jL) h.[L) ri L'rlch.aL~S S/.1..T/0j1.·h. cn1 hlV1aj,1 rulok a Jokl L) ri crtekczcs cs a ti:z isck szovcgcnck 
r !.i:;iurn h ·r.: :-1..l ,1Jatb:i1ish:1 hl' I_\ l' /~schl'/ c~ pl:'tgiu1m:llcnom) vi zsgalatok lcfuttatct snhoz . 
1 )10 () j / (_ ... ,. . 1'.L'i t: 11uJ :1(1._' ', [. _( - . . , . - . - . 
. ...... !. c;.\,/~~1Jl:Jt1 
a tloklori crtl'l,l'ZCS SZ(·rzojcnck nlilir{1sa 
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